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Resumen

Los dinosaurios no avianos son un grupo paleontolégico que lleva suscitando el interés de la
comunidad cientifica y del publico general desde su descubrimiento y definicién en el sigo XIX.
El conocimiento sobre estos animales ha avanzado enormemente a lo largo de las décadas,
cambiando la percepcién sobre ellos, desde las bestias reptilianas esttipidas, lentas y pesadas del
siglo XIX hasta la vision actual de los dinosaurios no avianos como animales dindmicos, de
sangre caliente y adaptados a los ecosistemas que habitaban. Los sucesivos descubrimientos y
el uso de nuevos enfoques en su estudio han permitido que la concepciéon de estos animales
haya pasado de considerarlos practicamente bestias miticas antediluvianas a tratarlos como
organismos bioldgicos, en algunos aspectos no tan diferentes de los animales actuales. Bien es
cierto, que en el imaginario y vocabulario popular todavia se mantienen algunas concepciones
antiguas, usdndose muchas veces el término dinosaurio como algo peyorativo, desfasado y
abocado a la extincién. A este respecto hay que recordar, que, aunque la idea generalizada es
que estos animales se extinguieron hace 66 millones de afios, uno de sus grupos consiguié
sobrevivir a la dramdtica extincién de finales del Cretacico y perduran a dia de hoy, siendo uno

de los grupos de vertebrados mds variados y exitosos, las aves.

Esta tesis doctoral pretende ser un estudio sobre algunos comportamientos de los dinosaurios
no avianos, que permitan acercarlos mas si cabe hacia una interpretacién mas actualista de su
modo de vida, a través del estudio de un particular registro f6sil, las icnitas. A grandes rasgos,
las icnitas son las huellas fosilizadas de vertebrados del pasado, y poseen una caracteristica
particular que les otorga gran importancia en concepto de comportamiento, son el producto de
la interaccién de los organismos con su entorno y, en parte, son capaces de contener evidencias
sobre algunos de sus comportamientos. El estudio de las icnitas, combinado con la informacién
procedente de otras fuentes, como sus restos dseos y estudios biodindmicos basados en estos,
permite generar una idea mas global de cémo vivian estos animales. Con respecto a las icnitas,
La Rioja es una de las zonas del mundo con mayor riqueza de este registro fosil, y alberga
yacimientos que han sido estudiados durante décadas y que han permitido conocer mejor las
faunas del Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica. Por ello, mediante el estudio de algunos
yacimientos que contienen icnitas y rastros excepcionales con evidencias de diferentes
comportamientos poco habituales, se ha intentado abordar esta problematica e, intentar al
menos, arrojar algo de luz a este respecto. Los comportamientos que se ha decidido abordar en
esta tesis doctoral son principalmente tres: la capacidad gregaria, las capacidades locomotoras

y velocidad de desplazamiento y la capacidad de natacién.

Esta tesis se elabora mediante compendio de articulos, ademas de los cuales se ha realizado una
revision bibliografica parala revision de algunos de los temas tratados. En el capitulo 1 se realiza
una breve introduccién a los dinosaurios, a los principales grupos presentes en la Peninsula
Ibérica durante el Mesozoico, y alas icnitas. En el capitulo 2 se realiza una exposicién de algunas
de las terminologias y metodologias utilizadas en la elaboracién de los trabajos y del volumen
de la tesis doctoral, utilizando para ello un trabajo publicado sobre las metodologias utilizadas

en el registro digital de los yacimientos de icnitas. En el capitulo 3 se realiza una introduccién a




la localizacion geografica y geoldgica de la zona de estudio, localizada en el sector oriental de la
Cuenca de Cameros. El capitulo 4 trata de ser un resumen sobre los estudios icnolégicos y los
yacimientos de icnitas existentes en las tres provincias que contienen materiales de la Cuenca
de Cameros: La Rioja, Soria y Burgos. En el capitulo 5 se incluye una revisién bibliogréfica
general de las evidencias de gregarismo en dinosaurios no avianos publicadas hasta la fecha,
dando especial énfasis a las publicaciones realizadas en materiales de la Peninsula Ibérica y la
Cuenca de Cameros. El capitulo 6 incluye un estudio realizado en los yacimientos riojanos de
La Torre 6A y 6B, en los que existen icnitas que evidencian una rdpida locomociéon de
dinosaurios terépodos; los datos extraidos de este estudio se compararon tanto con otras
evidencias icnoldgicas publicadas en otras partes del mundo y con algunos estudios dseos y
biodinamicos sobre la capacidad de carrera de los dinosaurios no avianos. El capitulo 7 incluye
un estudio realizado en el yacimiento riojano de Laguna, en el cual aparecen evidencias de
natacién en dinosaurios; la comparacién de la informacién obtenida con otras publicaciones
sobre este comportamiento permitié proponer una serie de variaciones en la morfologia de las
icnitas, que podrian evidenciar diferentes técnicas de natacién. En el capitulo 8 se incluyen
unas conclusiones generales de la tesis doctoral, tanto recopilando las conclusiones obtenidas
en los diferentes trabajos, como realizando unas conclusiones generales tras la elaboracién de
la presente tesis doctoral. Por tltimo, en el capitulo g, se incluyen las referencias bibliograficas

utilizadas.
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Objetivos

Los objetivos a alcanzar con la realizaciéon de la presente tesis doctoral se engloban dentro de
dos objetivos fundamentales. Por un lado, analizar la capacidad de las nuevas tecnologias para
la conservacién y andlisis del patrimonio paleoicnoldgico; y por otro, determinar las
aportaciones que el estudio de icnitas de dinosaurios no avianos pueden proporcionar al
estudio de estos animales del pasado. En concreto, los objetivos concretos que se han

perseguido en esta tesis doctoral han sido:

- Valorar las metodologias de registro geométrico del patrimonio paleontolégico de La
Rioja, asi como colaborar en la propuesta de una metodologia que permita unificar los
criterios y procesos llevados a cabo en la produccién de modelos digitales de este

patrimonio.

- Analizar las aportaciones de diversas publicaciones en cuestiones de gregarismo de
dinosaurios no avianos, haciendo especial énfasis en los yacimientos presentes en la
Peninsula Ibérica y La Rioja. Ademds, de cara a obtener una idea global del
conocimiento de este comportamiento, se comparard esta informacién con la

procedente de otras fuentes de informacién paleontolégicas.

- A través del estudio de un yacimiento excepcional presente en La Rioja (La Torre),
analizar la capacidad de locomocién y carrera de los dinosaurios no avianos, asi como
comparar los resultados obtenidos con otros procedentes tanto de otros yacimientos

icnolégicos como de modelos biodindmicos realizados en otros estudios.

- Estudiar la capacidad de natacién de los dinosaurios no avianos a través del andlisis del
yacimiento de Laguna, situado cercano a la localidad de Laguna de Cameros. Asi como
comparar los resultados obtenidos con los de otros yacimientos icnoldgicos con

evidencias de este tipo de comportamiento y otros estudios paleontolégicos al respecto.

- Con todo esto se pretende realizar una sintesis del conocimiento actual sobre el
comportamiento de los dinosaurios no avianos, especialmente centrado en la

informacién aportada por los estudios icnolégicos.
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APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

LI Introduccién al superorden Dinosauria

La presente tesis doctoral se centra en el estudio de icnitas de dinosaurios no avianos presentes
en La Rioja y en su comparacién con otros yacimientos icnolégicos del mundo, asi como
informacion procedente de otras fuentes paleontoldgicas. Por ello, se realizara a continuacién
una breve introduccién alos dinosaurios, con sus origenes, clasificaciéon y los diferentes grupos

que los conforman.

La extincién del final del Pérmico ocurrida hace 252 M.a. es la mayor extincién registrada en la
historia de La Tierra (Shen et al., 2011), en la cual se produjo la dramatica desaparicion de
multitud de grupos y especies, habiéndose calculado un descenso de la diversidad de entre el
80-96% en las comunidades marinas, y la desaparicién de entre el 60-70% de las familias de

tetrapodos terrestres (Sahney y Benton, 2008) (Fig. r.1).
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Figura1.1. Numero de familias de tetrapodos terrestres durante finales del Pérmico (299-252 M.a.) e inicios
del Triasico (252-201 M.a.). Modificado de Sahney y Benton, 2008. Siluetas de https://www.phylopic.org.
Crédito a Oscar Alcober, Ricardo Martinez, Nobu Tamura y Dmitry Bogdanov.

Tras la extincién pérmica, algunos de los linajes supervivientes experimentaron una gran
diversificacion, gracias a la multitud de nichos ecoldgicos disponibles tras la recuperacion de
los ecosistemas en el Tridsico Inferior (Marsicano et al., 2015). Este hecho provocé que
aparecieran multitud de nuevos linajes durante el Tridsico, algunos de los cuales no
sobrevivirdn a la extincién fini-tridsica, mientras que otros dominaran los ecosistemas

terrestres durante el Mesozoico (p. ej. pterosaurios, dinosaurios no avianos, cocodrilomorfos)
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y el Cenozoico (p. ej. mamiferos, dinosaurios avianos, cocodrilos, tortugas) (Marsicano et al.,

2015).

Es durante el Tridsico cuando aparece el clado Ornithodira (Gauthier, 1986), que engloba tanto
a pterosaurios como dinosauromorfos, incluyendo estos ultimos al superorden Dinosauria. El
origen temporal exacto de los dinosauromorfos y dinosaurios es dificil de localizar, y es motivo
de debate cada vez que se realiza un nuevo descubrimiento relacionado con la radiacién de estos
animales. Hay diversas hipotesis sobre cémo fue el origen de los dinosauromorfos y
dinosaurios, algunas de las cuales proponen que los primeros dinosauromorfos aparecieron
poco después de la extincidén permo-tridsica, y no fue hasta el Tridsico Superior cuando
aparecen verdaderamente los dinosaurios; mientras que otras sitan la apariciéon de
dinosauromorfos y la radiacién de los dinosaurios muy cercanas en el tiempo, durante el
Triasico Superior (Marsicano et al., 2015). Uno de los principales problemas a este respecto es
que, a pesar de que los dinosaurios dominarian gran parte de los ecosistemas terrestres durante
el Jurasico y Cretécico, durante el Tridsico fueron integrantes minoritarios de las comunidades,
por lo que sus evidencias paleontoldgicas en este periodo son escasas y, en muchos casos,
fragmentarias (Langer et al., 2009). Algunas de las tltimas investigaciones realizadas sitian el
origen y radiacién de los dinosauromorfos en la base del Triasico Superior (236 M.a.) y tan solo
5 M.a. mas tarde aparecen los primeros dinosaurios (Marsicano et al., 2015). En este momento,
las faunas de dinosauromorfos y dinosaurios eran minoritarias respecto a otros grupos de
tetrdpodos terrestres, encontrdndose los ecosistemas dominados principalmente por
sindpsidos (Marsicano et al., 2015). La inestabilidad climdtica y la elevada actividad volcénica
que llevo a la extincién del final del Tridsico (Hautmann, 2012) produjo inestabilidades en los
ecosistemas del Tridsico Superior, lo que permitié que en algunas zonas (como las altas
latitudes del supercontinente Gondwana), los dinosauromorfos y dinosaurios comenzaran a
ser los tetrdpodos dominantes en estos ecosistemas terrestres apenas 15 M.a. después de su
primera apariciéon (Marsicano et al., 2015). En estas zonas, los dinosaurios ya son numéricamente
abundantes y morfolégicamente variados, lo que se refleja en una radiacién importante (Kent
et al., 2014). Esto contrasta con otras areas del planeta, como latitudes bajas de Laurasia, donde
la presencia de los dinosaurios en las faunas terrestres sigue siendo reducida hasta el limite
Triasico-Jurasico (Olsen et al., 2002; Irmis, 2010). Las investigaciones realizadas hasta la fecha
parecen apuntar hacia una apariciéon tardia de dinosauromorfos y dinosaurios durante el
Triésico, y una rapida radiacién en algunas zonas durante el Tridsico Superior, mientras que en
otras permanecieron como integrantes minoritarios de los ecosistemas hasta el inicio del
Jurdsico, momento a partir del cual se convertirain en los tetrdpodos dominantes de los

ecosistemas terrestres durante 135 M.a.




APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

Esta radiacion de los dinosaurios durante el Mesozoico dard lugar a multitud de grupos con
variadas morfologias, modos de vida y alimentacion, lo que les permitira ser uno de los grupos
de vertebrados mds exitosos de la historia de la vida. El término Dinosauria fue definido por Sir
Richard Owen en 1842 para incluir algunos restos descubiertos anos antes, como los
pertencientes a Megalosaurus o Iguanodon. Con el aumento de los descubrimientos de restos
clasificados dentro del clado Dinosauria, se fueron creando nuevos grupos taxondémicos que
permitieran clasificar la gran variedad de formas que mostraban los restos 6seos de estos
animales. En 1887, Harry G. Seeley, mediante la comparacién de diferentes restos de
dinosaurios, los dividié en dos grandes grupos en funcién de la morfologia de su cadera,
denominandolos Ornithischia (cadera de ave) y Saurischia (cadera de reptil). La regién pélvica
de estos animales presentaba tres huesos: illion, isquion y pubis. Seeley observé que algunos de
ellos poseian una disposicion de estos huesos con el pubis y el isquion orientados hacia la zona
ventro-caudal (Fig. 1.2), a los que denominé Ornithischia, por la similitud con la cadera de las
aves actuales; mientras que otros presentaban el pubis orientado hacia la zona ventro-craneal y
el isquion hacia una zona ventro-caudal (Fig. 1.2), a los que denominé Saurischia, por el
parecido con la cadera de los “reptiles” actuales. A pesar de las acertadas observaciones de
Seeley, resulta curioso saber que serd un grupo dentro de Saurischia el que dard lugar a las aves,
que mostraran una convergencia con el orden Ornithischia en cuanto a la disposicién de estos

huesos pélvicos, a pesar de no estar tan estrechamente emparentados.

Cadera Saurischia Cadera Ornithischia

()

Figura 1.2. Morfologias y orientaciones generales de los huesos pélvicos en Saurischia y Ornithischia.

Amarillo: Ilion; Azul: Pubis; Rojo: Isquion.

Esta gran subdivisién de los dinosaurios ha sido mantenida a lo largo de las décadas, aunque,
recientemente, algunas filogenias alternativas han sugerido una clasificacién diferente (e.g
Baron et al., 2017). A pesar de estas nuevas clasificaciones, a dia de hoy la divisién de los
dinosaurios en Saurischia y Ornithischia sigue siendo la opcién ma4s fiable a falta de nuevos

descubrimientos (Langer et al., 2017), especialmente de dinosaurios basales, que podrian
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modificar la filogenia del grupo. El problema radica en lo comentado anteriormente, y es que,
a pesar de que el Tridsico es uno de los periodos mejor muestreados del Mesozoico (Wang y
Dodson, 2006), en este tiempo los dinosaurios no eran abundantes, exceptuando algunas zonas
concretas en el Tridsico Superior, lo que lleva a que los hallazgos de dinosaurios sean escasos.
El orden Saurischia agruparia tanto a los dinosaurios carnivoros estrictos y las aves actuales
(terépodos), como a dinosaurios herbivoros principalmente cuadripedos (sauropodomorfos),
entre los cuales se encuentran los mayores vertebrados terrestres de la historia (Fig. 1.3). Por su
parte, el orden Ornitischia incluye una gran variedad de dinosaurios principalmente

herbivoros, e incluye a los ceratopsios, paquicefalosaurios, tireéforos y ornitépodos (Fig. 1.3).

&

Ornithopoda Ceratopsia o"""\) 4, Ceratosauria Tetanurae
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Neornithischia © %o C>Theropoda
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Figura 1.3. Filogenia simplificada de Dinosauria, mostrando los principales grupos dentro de Saurischia
y Ornithischia. Siluetas de https://www.phylopic.org. Crédito a Scott Hartman, lain Reid, Tasman Dixon,

Emily Willoughby, Jagged Fang Designs y Sean McCann.

A lo largo de esta tesis doctoral, se hard referencia a algunos de estos grupos mencionados, en
especial a aquellos grupos que se encuentran presentes en Iberia durante el Cretacico Inferior.
La diferencia de grupos presentes en unos continentes y otros es debida a la dispersién de los
dinosaurios a lo largo del Mesozoico, lo que provocé que aparecieran y se desarrollaran grupos
diferentes en funcién de las zonas. Principalmente, en esta tesis doctoral se hablard de los

siguientes grupos:

- Ornithopoda (Marsh, 1881): Actualmente, el suborden Ornithopoda se define como el clado
mas inclusivo que contiene a Iguanodon bernissartensis (Boulenger, 1881) pero no a
Pachycephalosaurus wyomingensis (Gilmore, 1931) ni a Triceratops horridus (Marsh, 1881) (Madzia
et al., 2021). Se trata de un grupo de ornitisquios que experimentaron una gran diversificacién
y éxito, especialmente durante el Creticico, extinguiéndose al final de este periodo. Eran
dinosaurios principalmente bipedos o cuadripedos facultativos, de alimentacion herbivora, en
los que aparecieron especializaciones importantes en el aparato masticador de algunos grupos
(Hadrosauridae). Su origen, como el de los dinosaurios en general, es controvertido
principalmente por la dificultad de definir algunos de sus miembros mas basales, lo cual se

evidencia en los anilisis filogenéticos llevados a cabo en las tltimas décadas (Madzia et al., 2021).
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Su rango temporal abarca desde el Jurasico Medio al final del Cretécico (Diaz-Martinez et al.,
20I5a) y presentaron una gran expansion a nivel global, habiéndose hallado restos de estos
dinosaurios en todos los continentes, si bien es cierto que parece que eran mas abundantes en
el hemisferio norte. Comenzaron como animales bipedos fitéfagos de pequefio-mediano
tamano, sin embargo, la diversificacién que experimentaron durante el Cretacico dio lugar a
una gran variedad de tamanos, e incluso modificaciones en su modo de locomocién (Fig. 1.4).
La funcionalidad de sus extremidades anteriores les permitia a algunas especies desplazarse
tanto de forma bipeda como cuadripeda. Las formas de mayor tamafio (> 10 m) y robustez
aparecen en algunos miembros derivados del clado Ankylopollexia, mientras que otros grupos

mantienen tamafos mas reducidos (2-4 m) y cuerpos mas griciles, como el clado Dryosauridae.

Figura 1.4. Variedad de formas y tamafos dentro del clado Ornithopoda. De izquierda a derecha:
Camptosaurus, Iguanodon, Shantungosaurus (fondo), Dryosaurus (frente), Corythosaurus, Tenontosaurus.

Ilustracién de John Conway, http://palaeo.jconway.co.uk.

-Sauropoda (Marsh, 1878): El clado Sauropoda se puede definir como el clado mas inclusivo
que contiene a Saltasaurus loricatus (Bonaparte y Powell, 1980) pero no a Melanorosaurus readi
(Haughton, 1924)(Yates, 2007). Pertenece al orden Saurischia, y en ¢l se encuentran los mayores
vertebrados terrestres de la historia de la Tierra (Sander et al., 2011). Aunque su distribucién
generalizada se produce a principios del Jurasico, es probable que los primeros saurépodos
aparecieran a finales del Tridsico, a partir de algunos grupos de sauropodomorfos que aparecen
en la base del Tri4sico Superior (Sander et al., 201). A partir del Jurasico Inferior se convierten
en integrantes importantes de las faunas terrestres hasta finales del Cretacico, dominando
muchos de los ecosistemas durante gran parte del Mesozoico (Sander et al., 2011; Bates et al.,
2016). Una de las principales caracteristicas de este grupo de dinosaurios desde su evoluciéon
temprana es la adquisicién de grandes masas corporales, lo cual se mantuvo a lo largo de toda
su existencia (Dodson, 1990). Presentan un plan corporal Gnico entre los tetrapodos terrestres,
eran animales cuadripedos graviportales, con el peso soportado por extremidades en posicién
columnar, si bien es cierto que, excepto algunos casos aislados, las extremidades posteriores
poseian una mayor influencia en el soporte corporal (Sander et al., 20m). Una de sus

caracteristicas mds llamativas es la presencia de cuellos y colas musculares y de gran longitud,
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asi como crdneos de pequeno tamano en comparacion al resto del cuerpo. Las vértebras
presacras de estos animales presentan una importante neumaticidad (Wilson, 1999), lo cual
probablemente les permitiera alcanzar grandes tamanos limitando el exceso de peso. Hay que
mencionar que se han realizado hallazgos de “saurépodos enanos”, posible producto de
procesos de enanismo insular; pero incluso estos saurépodos de pequefio tamano podrian
superar facilmente los 500 kg de peso (Sander et al., 2011 y referencias incluidas). Dentro de los
saurépodos se pueden distinguir diferentes grupos (Fig. 1.5), algunos de los cuales representan
radiaciones locales como el grupo basal Mamenchisauridae, que presentaban cuellos
excepcionalmente elongados (Sander et al., 2o11). Los grupos mas exitosos y que dominaron
gran parte de los continentes se encuentran dentro del clado Neosaurdépoda, en el que se
pueden diferenciar dos grupos principales: Diplodocoidea y Macronaria. Dentro de este ultimo
se encuentran tanto los braquiosduridos como los titanosauriformes, que fue el clado mas

exitoso de los saurépodos durante el Cretacico (Curry Rogers, 2003).

~r—

Diplodocidae Brachiosauridae Titanosauria

»~—

Dicraeosauridae

Titanosauriformes

Rebbachisauridae Camarasaurus

Diplodocoidea :
Macronaria

Figura 1. 5. Cladograma simplificado de Neosaurépoda. Tomado de Faria et al., 2015.

- Theropoda (Marsh, 1881): Puede definirse como el clado mas inclusivo que contiene a Passer
domesticus (Linnaeus, 1758) pero no a Saltasawrus loricatus (Bonaparte y Powell, 1980) (Sereno,
2005). Este clado se encuentra formado por dinosaurios bipedos e incluye a las aves actuales y a
los dinosaurios no avianos carnivoros estrictos (Hendrickx et al., 2015), si bien es cierto que
algunas especies pudieron sufrir cambios en su dieta, adoptando estrategias herbivoras
(Kirkland et al., 2005; Zanno y Makovicky, 2o11) u omnivoras (Holtz et al., 2000; Lee et al., 2014;
Larson et al., 2016). Aparecen en el registro en el Tridsico Superior como parte minoritaria de

las faunas terrestres, pero rdpidamente adquieren una distribucién global, encontrandose en el
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Jurasico Inferior en todos los continentes (Tykoski y Rowe, 2004). Fueron el grupo de
tetrapodos depredadores mas exitoso durante el Jurasico y Cretacico, a pesar de lo cual gran
parte de ellos desaparecieron al final del Cretacico. Durante el Jurésico, probablemente ya en
el Jurasico Medio, un grupo de terépodos se especializd dando lugar a las aves, tnico grupo de
dinosaurios que sobrevivié a la extincién del final del Cretécico y ha llegado hasta la actualidad
(Foth y Rauhut 2013; Hendrickx et al., 2015). Los dinosaurios terépodos no avianos sufrieron
relativamente pocos cambios en su plan corporal a lo largo del Mesozoico, siendo animales
bipedos, con extremidades anteriores reducidas en muchos casos (excepto, por ejemplo, el caso
de Therizinosauria) y grandes crdneos en relacion al resto del cuerpo, en los cuales se presentan
las principales diferencias dentro del grupo (Hendrickx et al., 2015). Se trata de uno de los
grupos de dinosaurios mds estudiados, y precisamente esta variabilidad en algunos de sus rasgos
mds caracteristicos ha hecho que la clasificaciéon dentro del grupo varie a lo largo del tiempo
(Fig. 1.6). Las faunas de terépodos muestran diferencias importantes especialmente en su
registro creticico, debido a la diversificaciéon y aparente aislamiento geogréifico, que provocéd
que grupos dominantes en Laurasia como el clado Tyrannosauridae no se encuentren
presentes, o al menos no con tal variedad y abundancia, en el Jurasico y Cretacico de Europa.
Los principales grupos de terépodos no avianos que aparecen en Europa son la familia
Megalosauridae en el Jurasico y las familias Charcharodontosauridae y Spinosauridae en el
Cretécico. Sin embargo, algunos descubrimientos han sugerido la presencia de otras familias
como Ceratosauridae tanto en el Jurdsico como en el Creticico (Hendrickx y Mateus, 2014;

Malafaia et al., 2017; Pérez-Garcia et al., 2020).
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r.2.  Lasicnitasy su variabilidad morfolégica

La presente tesis doctoral se basa en el estudio de las icnitas de dinosaurios no avianos, por lo
que es necesario realizar una breve introduccién a las principales caracteristicas de este registro
fosil, las cuales seran desarrolladas mas adelante en los sucesivos capitulos. Las icnitas son las

evidencias de interaccién entre los organismos del pasado, en este caso concreto dinosaurios
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no avianos, y su entorno. Esto las convierte en un tipo de registro f6sil de gran utilidad por la
informacion que puede proporcionar, pero también las convierte en un objeto de estudio con
algunas problemdticas. Ambos, pros y contras del estudio de las icnitas radican en la gran
variedad de factores que influyen en su formaciéon y, por tanto, en su morfologia y
caracteristicas generales (Pérez-Lorente, 2001). Como es légico, uno de los principales factores
que influyen en la morfologia de las icnitas es el organismo que las produce. En el caso de los
dinosaurios no avianos, la variabilidad en la morfologia del autopodio y el tipo de locomocién
(bipeda, cuadripeda o cuadrupeda facultativa) seran importantes a la hora de definir los tipos
de icnitas. Las caracteristicas anatémicas del autopodio y el tipo de locomocién se ven reflejadas
en la morfologia de las icnitas, lo que ha llevado a correlacionarlas con diferentes taxones de
dinosaurios (Dollo, 1906). Sin embargo, hay que destacar que la clasificacién de taxones e
icnotaxones responde a criterios diferentes, y aunque en ocasiones y de forma general algunos
tipos de icnitas pueden correlacionarse con grupos de animales, no es posible establecer una
correlacién exacta entre ellos. Esta problemdtica se acentia cuando se observa que, debido a la
evolucién funcional del autopodio dentro de los dinosaurios no avianos, las caracteristicas de
este pueden ser convergentes en determinados grupos (Fig. 1.7), por ejemplo, dentro de los

dinosaurios bipedos como terépodos y ornitépodos (Moratalla, 1997).
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Figura1.7. Icnitas asignadas a los diferentes grandes grupos de dinosaurios no avianos. Tomado de Diaz-

Martinez, 2013.
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A grandes rasgos, la gran variedad morfologica de icnitas de dinosaurios no avianos pueden
relacionarse con algunos grandes grupos (Fig. 1.7), aunque la diferenciacién de algunos tipos de
icnitas concretas presenta problematicas asociadas a la convergencia anteriormente
mencionada (e.g. Castanera et al., 2018). Debido a que los estudios realizados en esta tesis
doctoral se basan en yacimientos de icnitas del Cretécico Inferior de la Peninsula Ibérica, los
tipos de icnitas que van a ser tratados en los sucesivos capitulos se ven restringidos a tres

grandes grupos: icnitas terépodas, ornitdpodas y saurépodas.

- Icnitas terépodas (Fig. 1.8): Las icnitas producidas por terépodos, segin Romero-Molina
et al., 2003 poseen las siguientes caracteristicas: icnitas mesaxdnicas tridactilas, o
tetradactilas en casos de impresién del hallux o dedo [; impresiones digitales elongadas
e individualizadas de terminaciéon aguda/acuminada; evidencia de mdas de una
almohadilla plantar por impresién digital; angulo reducido entre los dedos Il y Il y en
general menor que entre los dedos Il y IV; en caso de existir impresion de la zona
metatarsofaldngica (talén), esta es prominente y normalmente formando un angulo
agudo o de forma bilobada en caso de preservarse también la impresiéon de la
almohadilla plantar del dedo II; icnitas en general mas largas que anchas y de envolvente
ovalada/elipsoidal. Cuando estas icnitas forman rastros, evidencian una locomocién

bipeda, mostrando solo impresiones del autopodio de las extremidades posteriores.

Figura 1.8. Variabilidad morfolégica de algunos icnotaxones de afinidad terépoda de gran
tamafio. A) Kayentapus; B) Eubrontes; C) Irenesauripus; D) Tyrannosauripus pillmorei; E) Bellatoripes
fredlundi; F) Bueckeburgichnus maximus; G) Euthynichnium lusitanicum; H) Iberosauripus grandis; 1)
Megalosauripus uzbekistanicus; J,K,N) similar a Megalosauripus; L, M) Megalosauripus. Tomado de

Razzolini et al., 2016.
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- Icnitas ornitépodas (Fig. 1.9): Las icnitas ornitépodas, segin Romero-Molina et al., 2003,
presentan las siguientes caracteristicas: icnitas mesaxonicas triddctilas o tetradéctilas;
impresiones digitales relativamente cortas, gruesas y con terminaciones redondeadas;
evidencias de una sola almohadilla plantar por impresién digital; la impresién de la zona
metatarsofaldngica (talén) amplia y redondeada, normalmente compuesta por la
impresion de una gran almohadilla plantar; icnitas en general més anchas que largas y
de envolvente subcircular. Cuando las icnitas forman rastros pueden evidenciar
locomocién bipeda o cuadrupeda, apareciendo en este ultimo caso impresiones tanto

del autopodio de las extremidades delanteras como traseras.
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Figura 1.9. Diferentes morfologias de icnotaxones de gran tamafio de afinidad ornitépoda. A)
Akmechetosauropus makhkamovi; B) Amblydactylus gethingi; C) Amblydactylus kortmeyeri; D)
Apulosauripus federicianus; E) Babatagosauropus bulini; F) Bonaparteichnium tali; G)
Brachyguanodonipus prejanensis; H) Camptosaurichnus fasolae; 1) Camptosauropus wvialovi; J)
Caririchnium magnificum; K) Caririchnium leonardii; L-M) Caririchnium protohadrosaurichnos; N)

Caririchnium lotus; O) Caririchnium kyoungsookimi. Modificado de Diaz-Martinez et al., 2015a.

- Icnitas saurépodas (Fig. 1.10): En general, muestran impresiones de los autopodios de las
extremidades delanteras y traseras debido a su locomocién cuadrapeda. Las

impresiones del autopodio trasero muestran morfologias mas o menos conservativas,
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con formas subtriangulares e impresion de tres a cuatro falanges ungueales orientadas
anterolaterlamente y decrecientes en tamafio (Castanera et al., 2016). Sin embargo, las
impresiones del autopodio delantero muestran variaciones morfoldgicas a lo largo del
tiempo, derivadas de la evoluciéon de los diferentes grupos de saurépodos. Estas
morfologias varian segin Castanera et al., 2016 desde: 1) morfologias elipsoidales con
impresion de la falange ungueal del dedo I (Jurasico Medio); 2) formas arrifionadas con
impresion de la falange ungueal del dedo I o 3) impresiones de morfologia arrifionada
sin impresién de la falange ungueal del dedo I (Jurasico Superior y Cretécico Inferior);

y 4) impresiones en forma de herradura (Cretécico).

SRIERE

F G

Figura r.10. Variabilidad morfolégica de las icnitas de afinidad saurépoda. A-I.) Impresiones del

autopodio delantero; J-M) Impresiones del autopodio trasero. Tomado de Santos et al., 2009.

Estas morfologias dependen principalmente de la morfologia autopodial de los dinosaurios
productores, y se consideran morfologias préoximas a las ideales para su caracterizacién
icnotaxondémica. Sin embargo, la forma de las icnitas no sélo depende de los rasgos anatémicos
del productor, sino que su formacién involucra multiples factores que pueden afectar a las

caracteristicas resultantes de la huella producida y, por tanto, a la icnita final. Entre los
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principales factores involucrados en su formacién y que pueden afectar a las morfologias, se

encuentran:

- Comportamiento del productor: Un mismo productor puede generar huellas de
diferente morfologia en funcién de su comportamiento, de la misma forma que
diferentes productores pueden producir huellas similares cuando presentan el mismo
comportamiento (p. ej. nataciéon) (Bromley, 1996). Esto puede generar situaciones en las
que, por ejemplo, icnitas pertenecientes a un mismo rastro sean clasificables dentro de
distintos icnotaxones o icnitas pertenecientes al mismo icnotaxdn pueden haber sido

producidas por dos productores de grupos taxondémicos diferentes.

- Diferentes condiciones del sustrato: La morfologia de las huellas formadas por un
productor depende en gran medida de las caracteristicas plasticas del sustrato (Pérez-
Lorente, 2001). Factores como la cohesién del sustrato o el contenido en agua pueden
conllevar la formaciéon de huellas diferentes, en las que se pueden dar procesos como el

colapso de barro, que enmascaran la morfologia real del autopodio.

- Interferencia de rastros: En muchas ocasiones, las superficies icnoldgicas muestran
multitud de rastros producidos por un mismo o varios productores diferentes (Lockley
y Conrad, 1989). Aquellas icnitas que han sido formadas en primer lugar pueden quedar
afectadas por otras que se produzcan con posterioridad, asi como la morfologia de las
huellas producidas en tltimo momento pueden verse afectadas por la morfologia previa

del sustrato, definido por huellas anteriores.

- Procesos sedimentarios: Una vez es formada una huella, el relieve generado queda sujeto
a diferentes procesos que pueden afectar su morfologia original o, incluso, no dejar
evidencia de su existencia. La erosiéon o la pérdida de humedad del sedimento, que
puede conllevar la formacién de grietas de retracciéon o desecaciéon (Scott, 2003),

afectaran la morfologia de la huella.

- Procesos diagenéticos: Incluso cuando una huella no ha sido excesivamente afectada
por los anteriores factores mencionados, los procesos diagenéticos o incluso tectdnicos
que ocurren tras su enterramiento pueden afectar a su morfologia, deformandola y
modificindola. La mera compactacién de la roca durante la diagénesis afecta en el
relieve de las icnitas y puede difuminar o afectar a algunas de sus caracteristicas, por lo
que cabe tener en cuenta que la morfologia de unaicnita nunca serdigual ala de la huella

original.
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2. Terminologia

En la presente tesis doctoral se han estudiado diversos yacimientos de icnitas de La Rioja, con
el objetivo de extraer informacioén relativa a la etologia de sus productores. El desarrollo de los
estudios paleoicnolégicos ha llevado a la definicion de diversos términos relativos a este
registro {6sil, los cuales serén aclarados a continuacion. El término icnita se utilizard en el texto
sensu Gdmez y Lindn, 1996, los cuales definen icnitas como “las pistas individuales de
locomocién de un vertebrado”. Un problema que existe en icnologia de vertebrados es que,
aunque se utilizan algunos términos técnicos (como icnita) que no son de uso habitual en el
lenguaje, si que son utilizados otros de uso habitual, que pueden llevar a confusién. En gran
parte de la bibliografia en castellano referente a esta disciplina, se utilizan muchas veces como
sinénimos los términos huella, icnita o pisada (Casamiquela, 1964; Gamez y Lifian, 1996; Pérez-
Lorente, 2001). De forma aclaratoria, en esta tesis se ha intentado utilizar el término icnita para
referirse al elemento fésil patrimonial, mientras que el término huella ha sido utilizado para
hacer referencia al producto original de la interaccién autopodio-sedimento, previo a los
procesos diagenéticos que llevaron a su fosilizacién. Aunque en estudios icnoldgicos sobre
materiales m4s recientes esto podria generar un problema, por el hecho de dénde situar el limite
entre icnita y huella, en este caso concreto no deberia generar probleméticas por la edad y

caracteristicas de las icnitas estudiadas.

Por encima de la escala individual de icnita, se encuentra el término rastro, que se utilizard como
la agrupacién de icnitas consecutivas producidas por un mismo individuo durante su
locomocién. Las icnitas son el producto de una serie de procesos complejos que involucran
tanto el momento exacto de su formacién como los procesos sedimentarios y diagenéticos
posteriores a la produccién de las huellas. Esto puede llevar a que se presenten en una amplia
variedad de tipologias, las cuales se encuentran condicionadas en gran medida por el nivel

sedimentario que las contiene (Fig. 2.1).

En primer lugar, y como tipologia méds conceptualmente evidente, se encuentran las huellas o
icnitas reales, que son aquellas formadas en la interfase aire-sedimento, conservadas en el nivel
exacto en el que interactud el autopodio del animal (Leonardi, 1997; Pifiuela, 2000; Diaz-
Martinez et al., 2009). Este tipo de icnitas aportan informacién importante relativa a las
caracteristicas anatdmicas del autopodio, por ser la impresién directa de este en el sustrato. Esto
lleva a que posean una serie de rasgos que han permitido a algunos autores establecer una serie

de caracteristicas propias de este tipo de icnitas (Leonardi, 1997):
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- Impresion directa de algunas estructuras anatémicas del autopodio, como pueden ser

marcas de escamas, piel o garras.

- Estructuras de colapso de barro relacionadas con la exposicién subaérea. Conviene
analizarlas en detalle para descartar que las deformaciones presentes no se hayan

producido por otros procesos en niveles inferiores a la interfase aire-sedimento.

- Estructuras sedimentarias presentes en el nivel en el que se encuentran las icnitas, y se
ven afectadas por ellas o viceversa. Este tipo de estructuras son tipicamente las marcas
de lluvia o las grietas de retraccién o desecacién de barro, que muchas veces se
encuentran en las superficies icnoldgicas y poseen un origen comtn en condiciones de
exposicién subaérea.

- Icnitas con morfologias muy definidas y con bordeas angulosos también son un rasgo
importante ala hora de determinar si se trata de icnitas reales o si fueron producidas por

la carga generada en niveles inferiores a la interfase aire-sedimento.

Como menciona Diaz-Martinez et al., 2009, las icnitas reales, a pesar de haberse formado en las
condiciones propuestas, pueden no presentar ninguna de estas estructuras mencionadas
debido a diversos factores, como puede ser el desdibujado de la morfologia de la huella
producido por los efectos climaticos posteriores a la produccién de esta. Dentro de las icnitas
reales, se pueden mencionar algunos subtipos como el de las estampas (Requeta et al., 2006-
2007) que se caracterizan por presentar estructuras directas (Gatesy, 2003) y por reflejar
fielmente la morfologia de la parte inferior del autopodio. Con caracteristicas bastante
diferentes a las de las estampas, se pueden encontrar icnitas reales en las que no se puede o es
dificilmente reconocible la morfologia autopodial, por haberse producido por el hundimiento
del autopodio en el sedimento, y muchas veces el consiguiente colapso del barro que enmascara
determinadas impresiones anatémicas. El estudio de este tipo de icnitas ha proporcionado
informacién muy importante a pesar de no reflejar caracteristicas anatdmicas reconocibles, ya
que si que reflejan tridimensionalmente los movimientos realizados por el autopodio vy las
caracteristicas fisicas del sustrato durante su produccién (Gatesy et al., 1999; Romero-Molina
et al., 2003; Gatesy y Falkingham, 2017, 2020; Falkingham y Gatesy, 2020). Hay que mencionar
que, en algunos casos, la penetracién del autopodio en el sustrato puede llevar a que este
traspase el nivel de sedimento mds superficial, afectando también a niveles infrayacentes. Esto
puede llevar a que la icnita se encuentra presente en varios niveles sedimentarios, incluyendo
el nivel que formaba la interfase aire-sedimento y niveles inferiores. En estos casos, se
denomina a este tipo de icnitas subhuellas (Romero-Molina et al., 2003; Diaz-Martinez et al.,

2009).
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Con respecto a la afectacién de niveles inferiores al de interacciéon directa autopodio-
sedimento también pueden aparecer icnitas denominadas calcos (Romero-Molina et al., 2003),
producidas por la propagacion de las cargas generadas en un nivel superior, y que reflejan
caracteristicas anatémicas del autopodio, aunque pueden aparecer distorsionadas o
enmascaradas por el propio proceso de formacién. La formacién de este tipo de icnitas ha sido
analizada por algunos autores, demostrando los complejos procesos que llevan a su formacién
y que condicionan algunas de las conclusiones que se puede extraer de su estudio morfoldgico
(Falkingham et al., 2011a). La diferenciacion de este tipo de icnitas frente a las icnitas reales
evitard confusiones en la identificaciéon de los productores, asi como en algunas
interpretaciones paleobiolégicas y ambientales (Garcia-Ramos et al., 1994). En ocasiones, la
carga sometida sobre los sucesivos niveles del sustrato provoca la compactacion del sedimento
en zonas determinadas y/o la indentaciéon de unos niveles dentro de otros; esto puede llevar a
que en aquellas zonas donde se ha producido una mayor compactacién o penetraciéon
(normalmente los puntos en los que pisé el animal), la roca o sedimento resultante sea menos

erosionable que el resto del nivel, generando icnitas con morfologias convexas.

Por dltimo, hay que diferenciar aquellas icnitas que se encuentran en niveles superiores a los
afectados por el autopodio. El tipo mas frecuente son los denominados contramoldes (Gamez
y Lifidn, 1996), que se generan por el relleno de sedimento de una icnita o huella real. Esto hace
que se preserven como negativo de la depresiéon generada en la interaccién autopodio-
sedimento, en forma de un hiporrelive convexo (sensu Gdmez y Lifidn, 1996). Se denominan
también contramoldes al producto en hiporrelieve convexo de la propagacién de cargas en
niveles inferiores, las cuales pueden producir, por ejemplo, la formacién de calcos y
contramoldes por debajo del nivel de interaccién autopodio-sedimento. Por ello es
conveniente analizar estos contramoldes en detalle, para determinar si se trata de contramoldes

de huellas o icnitas reales, estampas, calcos o subhuellas.
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Figura 2.1. Diagrama simplificado de la ubicacién de algunas de las tipologias de icnitas en funcién del

nivel sedimentario en el que aparecen (Modificado de Lockley, 1991).

2.2.  Metodologia

A continuacién se exponen las metodologias utilizadas en el estudio de las icnitas en los
trabajos de esta tesis doctoral, desde las mediciones realizadas a nivel de icnita y de rastro hasta

las metodologias utilizadas en el registro tridimensional de los yacimientos analizados.

2.21.  Mediciones

Las mediciones realizadas en los yacimientos de icnitas se suelen realizar en dos escalas
diferentes, en caso de ser posible. La medicién a pequefia escala se realiza sobre las icnitas
individuales, muchas veces para determinar los pardmetros que permiten clasificarlas
icnotaxondémicamente y ver las diferencias existentes entre ellas. A mayor escala se realizan
también mediciones a nivel de rastro, en caso de existir o ser reconocibles en el yacimiento. La
realizacién de ambas escalas de mediciones se ha realizado siguiendo la metodologia propuesta

por Pérez-Lorente, 2001:
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2.2.1.1. Medidas en icnitas individuales

Determinacién del punto medio de la huella (Fig. 2.2A): En primer lugar, se marcan los hipex
(inflexién entre los dedos) de los dedos II-III (marca n® 1 en la Fig. 2.2A) y III-IV (marcan® 2 en
la Fig. 2.2A). Se unen estos dos puntos como se indica en la figura. La linea trazada interseca
con el eje de la huella, y sobre este eje se mide la distancia entre el punto de interseccién y el
talon (dist.1r en la Fig. 2.2A). Esta distancia obtenida se divide en 3, selecciondndose el primer
tercio desde la interseccion de la linea trazada entre los hipex y el eje de la huella para definir el
punto medio de la huella. En ocasiones, la preservacién de las icnitas no permite realizar estos
célculos, pero se necesita un punto en la icnita que permita realizar mediciones a nivel de rastro.
En estos casos, se utilizard un punto equivalente a todas las icnitas que lo forman, de forma que

las mediciones de relaciones entre ellas sean fiables.

Longitud (Fig. 2.2B): Distancia entre el limite proximal de la icnita/huella y el limite distal
(normalmente impresién de la dltima falange del dedo III). Medida en paralelo al eje de la

icnita/huella.

Anchura (Fig. 2.2B): Distancia entre el punto mdas medial de la impresién del dedo Il y el punto

mas lateral de la impresién del dedo I'V. Medidos en perpendicular al eje de la huella.

Determinacién de los ejes de cada impresion digital (Fig. 2.2B): La determinacién sistemadtica de los
ejes de cada dedo puede ser complicada, ya que es algo que corresponde a un factor anatémico
del autopodio y, cuando se estudian las icnitas o las huellas de un animal, se trabaja con la
impresion de este en el sedimento. Para la determinacién de estos ejes, se ha aproximado la
impresion de cada dedo a un circulo deformado a través de un eje, tomandose dicho eje como
el eje del dedo. En ocasiones, la impresion de la zona ungueal puede encontrarse orientada en
una direccién algo diferente, enmascarando el eje real del dedo. En este tipo de casos, lo ideal
es calcular el eje sin tener en cuenta la zona més distal, en caso de presentar una alineacién

diferente a la del resto de la impresién.

Angulo II'[11 (Fig. 2.2B): Angulo formado entre el eje la impresién del dedo 11 y el eje de la
impresion del dedo I11.

Angulo III"IV (Fig. 2.2B): Angulo formado entre el eje de la impresién del dedo Il y el eje de la
impresion del dedo I'V.
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Angulo IINIV (Fig. 2.2B): Angulo formado entre el eje de la impresion del dedo I y el eje de la
impresion del dedo IV. Mencionar que el 4ngulo entre estas dos impresiones no siempre es la
suma de los dngulos II"III + [II"[V, ya que al no converger los 3 ejes en un mismo punto esta

medida puede variar.

Indice mesaxonia (Fig. 2.2C): Para determinar este indice, primero deben sefialarse en la icnita
cuatro puntos: Talén (1), puntos mas distales de la impresién de cada uno de los dedos sin
contar la impresiéon ungueal (2,3 y 4). Una vez marcados los cuatro puntos, deberan unirse
formando un rombo. A su vez, este rombo se dividird en dos tridngulos, un tridngulo proximal
y un tridngulo distal, mediante la unién de los puntos 2 y 4. A continuacién, se miden la altura
(medida siempre en perpendicular a la base del tridngulo) y la base del tridangulo distal, que es
el principal indicador del indice de mesaxonia. El tridngulo se ha sombreado en rojo en la Fig.

2.2C.

Longitud de las impresiones digitales (Fig. 2.2D): La longitud de las impresiones digitales debe
medirse siempre a lo largo del eje de cada dedo. Para medir la longitud, primero se deben haber
marcado: Los ejes de las impresiones digitales y los hipex entre los dedos II-III y III-IV (puntos
1y 2 en la Fig. 2.2A). Una vez se han ubicado estos caracteres, se trazan lineas perpendiculares a
los ejes de cada dedo, que intersecten con el hipex correspondiente. Es decir, para la impresion
del dedo 11, se creard una perpendicular a su eje, que pase por el hipex de los dedos II-III (punto
1enlaFig. 2.2A). Para el dedo IV se hard lo mismo, pero con el hipex de los dedos III-IV (punto
2 en la Fig. 2.2A). En el caso de la impresién del dedo III, la unién de los hipex no dara
normalmente una perpendicular al eje, pero si una linea que intersecaré con el eje de dicha
impresion. Una vez trazadas estas lineas, se mide, para cada impresion digital, la distancia entre
el punto donde el eje y las lineas trazadas desde los hipex intersectan, y la parte mas distal de

cada dedo (sin tener en cuenta la impresién de la zona ungueal).
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Figura 2.2. llustracién de las diferentes medidas que se pueden tomar a nivel de icnita. A. Determinacién
del eje de icnita y punto medio. B. Medicién de longitud y anchura de icnita, y angulos entre las

impresiones digitales. C. Indice de mesaxonia. D. Longitud de las impresiones digitales.
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2.2.1.2. Mediciones en rastros

Longitud de paso y paso oblicuo (Fig. 2.3): Se unen los puntos medios (o puntos equivalentes) de
dos icnitas consecutivas (una derecha y una izquierda) y se mide dicha distancia. La medicién
se realiza de forma oblicua a la linea media, de ahi la especificacion de “oblicuo”. Se hace para

diferenciarla de la medida de “paso”, que se realiza midiendo sobre la linea media la proyeccion

de las huellas.

Zancada (Fig. 2.3): Distancia que recorre el pie en un ciclo completo del movimiento de la
extremidad. Medida de la distancia entre el centro (o punto equivalente) entre dos icnitas

consecutivas del mismo pie.

Angulo de paso (AP) (Fig. 2.3): Angulo que forman las lineas que unen el centro de tres pisadas

sucesivas.

Linea media (Fig. 2.3): Primero se debe sefialar el punto medio de cada paso, la unién de todos
estos puntos determinara la linea media. Esta linea media es similar a la proyeccién de la

trayectoria que ha seguido el centro de gravedad del animal en el desplazamiento.

Anchura de rastro (AR) (Fig. 2.3): Distancia entre el centro de cada huella alalinea media, siempre

tomada en perpendicular a esta ultima.

Luz de rastro (LR) (Fig. 2.3): Es la separacién mdaxima del rastro, o amplitud del rastro. Para
obtenerla, se unen los puntos m4s laterales de dos icnitas sucesivas del mismo pie. Es decir, se
traza una linea entre al punto situado en una posicién mas lateral de dos icnitas izquierdas
sucesivas, y se hace lo mismo con las derechas. Quedarin dos lineas paralelas o

aproximadamente paralelas, y la distancia entre estas marcara la luz o amplitud del rastro.

Orientacién (O) (Fig. 2.3): Para calcular la orientacién, deben indicarse: La linea media del rastro
y el eje de cada icnita. Una vez se tienen bien definidos estos parametros, se prolonga el eje de
cadaicnita hasta que interseca con la linea media, y medir dicho 4ngulo. Si las lineas intersecan
por delante de la icnita (entendiendo por delante como a favor de la direcciéon de movimiento),

el angulo serd negativo, mientras que si intersecan por detras serd positivo.
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Anchura interna (Al) (Fig. 2.4): Se trazan paralelas a la linea media que sean tangentes a la parte
mas interna de 2 icnitas sucesivas (una derecha y una izquierda o viceversa). Se mide la distancia
entre ellas, perpendicularmente a la linea media. En rastros de paso muy estrecho, es posible

que las icnitas “se solapen” lateralmente como en la Fig. 2.4. En tal caso, la medida deber4 ser
de signo negativo.

Linea Media

AR: Anchura de rastro
LR: Luz de rastro

AP: Angulo de paso
O: Orientacion

Zancada

P
%0 Obljcyq

|

2
]

21
|
S|

Imagen que ilustra diferentes mediciones realizadas a nivel de rastro.

Figura 2.3.
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los rastros.

2.2.2.  Representacién de la orientacién de las icnitas

Una vez obtenido el conjunto de orientaciones de las icnitas de un yacimiento, se ha
representado utilizando el software PAST 4.03. La representacion se realiza sobre un diagrama
de rosa de los vientos (siguiendo lo establecido por Diaz-Martinez et al., 2020). Esto permite
determinar la orientacién predominante de las icnitas, en especial en aquellos yacimientos en
los que no se puede establecer o no se reconocen claramente los rastros. Debido a que
normalmente la orientacién de las icnitas se determina por el 4ngulo que forma el eje de estas
con respecto a la linea media del rastro, en yacimientos donde no hay rastros claros, se deben
tomar unas direcciones de referencia para determinar la posicién de los o° para todas las icnitas,
ya sea el N geografico (en yacimientos relativamente congruentes a la superficie topografica) o
estableciendo un posicién local de los o° para toda la superficie del yacimiento (en yacimientos

donde la superficie presenta una posicién e inclinacién muy diferentes a la de la topografia del
4rea).
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2.2.3. DPerfiles de profundidad

En algunos de los estudios realizados, se ha dado especial importancia a los perfiles de
profundidad que presentan las icnitas. En especial en la caracterizacién de las icnitas
relacionadas con comportamientos de nataciéon, se ha propuesto que los perfiles de
profundidad son una caracteristica importante para determinar los movimientos realizados por
el autopodio en su interaccién con el sedimento/sustrato (Romilio et al., 2013). Esta propuesta
determina que, en especial en las icnitas relacionadas con natacién, se pueden establecer
diferentes patrones en el perfil de profundidad proximal-distal. Por ello, una vez obtenidos los
modelos tridimensionales del yacimiento y las icnitas, se generaron perfiles topograficos de las
impresiones digitales con una orientacién proximal-distal, de cara a analizar el perfil de
profundidad no sélo de la icnita sino de cada una de las impresiones de los dedos. Para esto, se
utilizé el software ParaView 5.10.1, que mediante su herramienta corte/slice permitia determinar
la topografia del modelo a lo largo de una linea. La superposicién de los sucesivos cortes
realizados a lo largo de las impresiones digitales permite hacerse una idea de los movimientos

parciales realizados por los digitos en el proceso de formacién de la huella original.

2.2.4. Cadlculo de la velocidad y altura acetabular

Los calculos de velocidad realizados en algunos apartados de la presente tesis doctoral se han
realizado basidndose en el concepto de similitud dindmica, que estipula que los animales
actuales y extintos comparten propiedades mecanicas comunes (Alexander, 1976). Desde las
primeras propuestas para el cilculo de velocidades a partir de icnitas realizadas por Alexander,
1976, diversos estudios han propuesto modificaciones a las ecuaciones y relaciones que se
utilizan para estos calculos (e.g. Thulborn y Wade, 1984; Alexander et al., 1977); en el contexto
de los estudios de esta tesis doctoral, se ha utilizado la modificacién realizada por Ruiz y Torices,

2013, y que se denominara en el texto como Ecuacién 1:

v(£12%) = 0.226 g ©5 A7 k117

En la que v es la velocidad (en m/s), g (=9,8 m/s?) la aceleracién gravitatoria, A es la longitud de
zancada absoluta (definida como la distancia entre dos puntos equivalentes de dos icnitas
consecutivas generadas por el mismo pie/autopodio), y h es la altura acetabular. Esta ecuaciéon
fue elegida para los célculos de velocidad porque Ruiz y Torices, 2013 basaron sus célculos y
conclusiones en un amplio conjunto de humanos andando y corriendo, de la cual obtuvieron

una relaciéon potencial de A5/3, idéntica a la obtenida por Alexander, 1976. La Ecuacién 1 difiere
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de la ecuacion de Alexander, 1976 solamente en una constante de proporcionalidad de 2,26 en
lugar del valor de 2,5 utilizado por Alexander, lo cual se testé que funcionaba bien para
humanos corriendo, y establece un rango de incertidumbre que incluye los resultados
obtenidos mediante la ecuacion usada por Alexander, 1976. La ecuacién usada por Thulborn y
Wade, 1984 para dinosaurios corriendo se descarta en los casos estudiados, ya que se basa en
observaciones realizadas por Alexander et al., 1977 para ungulados cuadrupedos actuales

corriendo, y no son los mejores equivalentes para animales bipedos.

Las velocidades medias, asi como las velocidades de cada paso individual, se calculan a lo largo
de los rastros. Para la medicién de las longitudes de paso y zancada, se suele utilizar el punto
medio de laicnita como punto equivalente entre ellas, pero en determinados casos no es posible
determinar este punto con exactitud, por lo que se usa como punto equivalente aquel punto de
la icnita que se encuentre presente en todas ellas y proporcione una fiabilidad mayor de cara a
las mediciones. Una vez obtenidas las posiciones de cada icnita, se establece la direcciéon del
rastro por ajuste lineal de minimos cuadrados. Hay que aclarar que la Ecuacién 1 propone el
célculo de velocidades a partir de las distancias de zancada, mediciones que se realizan sobre
una linea imaginaria que es aproximadamente paralela al eje del rastro. Esto no ocurre con las
distancias de paso, cuya medicion se realiza sobre una linea imaginaria que suele presentar un
mayor o menos grado de oblicuidad con respecto al eje del rastro. Por ello, las distancias de paso
utilizadas se midieron mediante la proyeccién de las posiciones de las icnitas sobre la linea

media del rastro.

Para el calculo de la altura acetabular h, se ha utilizado la ratio de h/ Longitud de icnita=4
propuesto por Alexander, 1976 y Henderson, 2003. Aunque algunos autores prefieren utilizar
una ratio variable segtn el tipo de animal (e.g. Thulborn, 1990; Thulborn y Wade, 1984), la
utilizacién de un ratio constante de 4 es util por dos razones principales: 1) Se encuentra cercano
al limite superior del rango obtenido para terépodos (2,8-4,2) de acuerdo con la revisiéon
realizada por Rainforth y Manzella, 2007, por lo que los resultados de velocidad obtenidos seran
relativamente conservadores, ya que a una misma distancia de paso o zancada, una menor altura
acetabular arrojaria valores de velocidad mas elevados. 2) Al establecer una ratio estable de 4,
es posible realizar comparativas fiables con otras velocidades publicadas en la bibliografia, ya
sea porque se utilizo en el estudio original o porque se realiza un recalculo mediante los datos

publicados.
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2.25. Preparacién de figuras

Las figuras incluidas en los articulos y en el volumen de la tesis doctoral han sido tratados y/o

elaboradas mediante Adobe Photoshop y Adobe Illustrator.

2.2.6. Registro geométrico de los yacimientos de La Rioja

La riqueza del patrimonio paleontolégico de la Cuenca de Cameros, y de la provincia de La
Rioja, convierte esta drea en una de las mas ricas del mundo en cuanto a registro
paleoicnolégico de dinosaurios. Su valor es doble, ya que no sélo supone un recurso cientifico
importante, sino que la divulgacién de este patrimonio permite poner en conocimiento del
publico general los avances y descubrimientos realizados en paleontologia. Los estudios
realizados en esta zona durante los Gltimos 45 afios han permitido aumentar el conocimiento
sobre la evolucién de las faunas y los sistemas lacustres, fluviales y deltaicos a lo largo del
Cretacico Inferior (Moratalla y Hernan, 2010; Pérez-Lorente, 2015, Torices et al., 2020). Ademas,
los estudios de icnitas han permitido conocer en mayor profundidad caracteristicas de los
dinosaurios no avianos, entre ellas determinados patrones de su comportamiento (Pérez-

Lorente, 2015).

La problematica que surge con el patrimonio icnoldgico, es que los yacimientos de icnitas
suelen encontrarse a la intemperie, sometidos a los procesos climéticos y de evolucién del
paisaje. El hecho de que no puedan ser almacenados en entornos controlados como otros tipos
de patrimonio paleontolégico, los somete a un deterioro inevitable en muchos casos, que puede
ser paliado en mayor o menor medida, pero no puede ser evitado. Ademds, el coste en recursos
para preservar fisicamente estos yacimientos en el tiempo es elevado y no siempre es posible
realizar un mantenimiento adecuado, especialmente teniendo en cuenta el gran nimero de
yacimientos e icnitas que existen en un drea como La Rioja. Por ello, uno de los objetivos de la
Catedra de Paleontologia de la Universidad de La Rioja, en colaboracién con el Laboratorio de
Documentacién Geométrica de la Universidad del Pais Vasco (LGDP) es el desarrollo,
optimizacién y divulgaciéon de las metodologias utilizadas para la documentacién geométrica
de los yacimientos paleoicnolédgicos. Para la selecciéon de aquellos yacimientos que iban a servir
para generar este catalogo, se tuvieron en cuenta una serie de criterios de priorizacién, que
determinarian aquellos yacimientos en los que se procederia a su documentacién geométrica:
1) Importancia y singularidad (nuevos icnotaxones presentes en el yacimiento, importancia

histérica, tipo de icnitas presentes e interpretaciones de comportamiento derivadas de ellas); 2)
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Accesibilidad; 3) Riesgo de destruccién; 4) tamafio del yacimiento; 5) Densidad de icnitas; 6)

Infraestructuras presentes; 7) Impacto econémico.

Una vez seleccionados los yacimientos mas relevantes para su digitalizacion, se procede a la
actuacion sobre ellos, teniendo en cuenta las necesidades concretas de cada uno y la
disponibilidad de recursos econémicos, materiales y humanos necesarios. A pesar de que el
objetivo es crear una metodologia unificada para la digitalizaciéon geométrica de los
yacimientos, hay que resaltar que las caracteristicas propias de cada uno y la escala de trabajo
condicionan los productos cartograficos resultantes, asi como algunas de las metodologias

aplicadas en su creaciéon (Remondino et al., 2010). Por ejemplo:

- Estudios regionales en los que es interesante conocer diferentes variables del relieve y
el paisaje en el que se encuentra el yacimiento, asi como determinar el impacto potencial
de diversas infraestructuras, edificaciones, tierras de cultivo, etc. En estos casos, se hace
necesario localizar los yacimientos en la cartografia de la zona, de forma que se pueda
delimitar tanto las superficies icnoldgicas ya descubiertas como las 4reas con una
potencialidad relevante. Esto contribuye no sélo a precisar la ubicaciéon de cara al
turismo o a estudios cientificos, sino que puede ser una herramienta importante de cara
a la planificacién de determinadas actuaciones, tanto sobre el propio yacimiento como

en las infraestructuras cercanas.

- Uno de los objetivos principales de estas actuaciones es la documentacién geogréfica de
los yacimientos de icnitas. Esta documentacién se encontrard sujeta a diferentes
aspectos como el tamafo del yacimiento, rastros o icnitas con un interés destacado,
tamano de las icnitas, etc. Estas variables condicionaran la resolucién de los productos
resultantes o el porcentaje de la superficie que serd documentada, ya que conviene tener
en cuenta que los productos resultantes deben tener tamanos de archivos con los que
sea posible trabajar, pero que a su vez registren los aspectos mas importantes del
yacimiento (Fig. 2.5). Estos productos servirdn: primero, para analizar el estado de
conservacion de la superficie icnoldgica y generar mapas de dafios y riesgos potenciales,
y para registrar y documentar la distribucién y morfologia de las icnitas presentes; y
segundo, facilitar la reconstruccién de los procesos que llevaron a la generacién de las

huellas originales y su posterior fosilizaciéon.

- Documentacién detallada de algunos de los restos fésiles o icnitas presentes en el
yacimiento (Fig. 2.5B,C). En caso de existir icnitas que presenten una conservacién
privilegiada, posean morfologias inicas o se trate de holotipos de algin icnotaxén, sera

necesario realizar modelados de detalle que permitan preservar en el tiempo esta
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informacion, dado el deterioro inevitable que pueden sufrir al encontrarse muchas

veces a la intemperie.

Figura 2.5. Diferentes productos resultantes del registro geométrico de yacimientos paleoicnolédgicos.
Todas las imagenes pertenecen a elementos del yacimiento de Pefaportillo (PP). A. Ortomosaico con
textura fotografica del yacimiento. B. Modelo tridimensional coloreado de una de la icnita PP14s.2.

Modelo tridimensional coloreado de un fragmento del rastro PP146.

Para cada uno de estos niveles, se debe realizar una consulta bibliogréfica que sirva como guia
para planificar y llevar a cabo los diferentes trabajos. Asi, por ejemplo, de mayor a menor escala,
la inclusiéon fuentes de informacién georreferenciada a través de los sistemas de informacién
geografica (GIS) y a través de diferentes recursos online (Cayla, 2014) sirven para poner en un
contexto geografico general los yacimientos, tras lo cual se procede a la documentaciéon
geométrica de los yacimientos paleoicnoldgicos, para lo cual el uso de drones ha demostrado en
los ultimos anos gran utilidad y versatilidad, en especial en zonas de gran inclinacién o
dificilmente accesibles a pie (Citton et al., 2017; Ferndndez-Lozano y Gutiérrez-Alonso, 2017;

Petti et al., 2018; Xing et al., 2018) y, finalmente, la documentacién en detalle de rastros e icnitas
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individuales mediante metodologias fotogramétricas y de escaneado 3D (Romilio et al., 2017;

Falkingham et al., 2018; Ferraby y Powlesland, 2019).

A dia de hoy, el catilogo de elementos paleontoldgicos digitalizados cuenta tanto con
yacimientos paleoicnoldgicos como con restos fésiles y réplicas de alta calidad depositadas en

los centros paleontolégicos de La Rioja:

Yacimientos paleoicnolégicos

- Yacimiento de Laguna (Laguna de Cameros): https://addi.ehu.es/handle/10810/53971

- Barranco de Valdebrajés (Cervera del rio Alhama e Igea):
https://addi.ehu.es/handle/10810/36807

- Eradel Peladillo (Igea): https://addi.ehu.es/handle/10810/36806

- Las Navillas (Cervera del rio Alhama): https://addi.ehu.es/handle/10810/36732
- Virgen del Campo-4 (Enciso): https://addi.ehu.es/handle/10810/36623

- Penaportillo (Munilla): https://addi.ehu.es/handle/10810/36031

- Icnitas 3 (Enciso): https://addi.ehu.es/handle/10810/35688

Restos fosiles:
- Placas con restos éseos de Prejanopterus curvirostris (Centro Paleontolégico de Enciso):
https://addi.ehu.es/handle/10810/36107
Réplicas:
- Modelo de extremidad de Albertosaurus : https://addi.ehu.es/handle/10810/36205
- Modelo de extremidad de Edmontosaurus : https://addi.ehu.es/handle/10810/36060

Puestas en valor de yacimientos paleoicnolégicos:

- Puesta en valor de La Virgen del Campo-4 y la “escena del cocodrilo” (Enciso):
https://addi.ehu.es/handle/10810/35300

2.2.6.1. Modelizacién del yacimiento de Laguna

Debido a la vulnerabilidad en la que se encontraba el yacimiento de Laguna (Laguna de
Cameros, La Rioja), se hizo necesaria su documentacién geométrica, ya que se trataba de un
nuevo yacimiento que debia ser estudiado y que corria el riesgo de deterioro o destruccion.
Ademads, de cara a futuros estudios o revisiones, permite su consulta ante cualquier posible
deterioro y sin riesgo para el investigador o investigadores, ya que es una zona escarpada en la

que son frecuentes las caidas de rocas.
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En este caso concreto, el modelado fotogramétrico realizado conté con los siguientes pasos:

- Creaciéon de una malla topografica de referencia de la zona colindante para localizar el
yacimiento en el sistema oficial de coordenadas (zona 30 UTM en ETRS89) y escalar sus
dimensiones de forma adecuada. Para ello, es necesario crear una red de puntos en el
yacimiento que posean coordenadas precisas en el sistema de coordenadas de
referencia. Esta red se genera con dos tipos de puntos: 1) Tres hitos o puntos de
referencia fijos que se anclan mediante perforaciones en zonas cercanas al yacimiento,
pero que no afecten al mismo. Estos puntos se utilizardn para localizar el yacimiento en
el sistema de coordenadas oficial y permanecen instalados por si fuera necesario realizar
futuras actuaciones en el yacimiento. Las coordenadas precisas de estos puntos se
obtienen por medio de receptores GNSS (en este caso Topcon Hiperpro), por
posicionamiento por satélite (Fig. 2.6). 2) Ademas de estos puntos permanentes, se
instalaron 9 puntos de control para referenciar la fotogrametria y que consisten en
dianas de metacrilato de 3x3 cm que se colocan adheridas a diversos puntos repartidos
por el yacimiento y sus limites, y que son retirados tras la actuacién. Las coordenadas de
estos puntos se obtienen por medio de medidas desde una estacién total (en este caso
Leica TCE 1205)(Fig. 2.7). Estos puntos se ajustan y orientan en el sistema de

coordenadas oficial gracias a los tres puntos fijos instalados anteriormente.

La precisién de la malla de trabajo resultante en el caso del yacimiento de Laguna
definida por estos puntos de control fue de 3mm, lo cual es una precisién suficiente para

el modelado general del yacimiento.

- Registro fotografico del yacimiento y sus alrededores (Fig. 2.8). Para esto se utilizé una
cdmara Panasonic DC-GX8oo0 con un objetivo LUMIX G VARIO 12-32mm F3.5-5.6. Las
fotografias tomadas se realizaron intentando que existiera cierto solapamiento entre
fotografias, con el objetivo de facilitar el trabajo de los algoritmos de correlacion de

puntos que se aplican durante la fase de modelado.

- Modelado 3D del yacimiento. El modelo fotogramétrico fue generado mediante el
software Agisoft Metashape®. Este software genera modelos tridimensionales a partir de
las fotografias y datos espaciales utilizando sucesivos pasos: 1) Orientacién relativa de
las imagenes y generaciéon de una nube de puntos dispersa del area fotografiada. 2)
Densificacion de la nube de puntos. 3) Generaciéon de una malla tridimensional a partir
de la nube de puntos. 3) Aplicacion de texturas a la malla generada. j)
Georreferenciacion. Tras esto, y a partir de los modelos tridimensionales, es posible

generar nuevos productos como imdgenes ortograficas (2D) ya sea con textura
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fotografica o con mapas coloreados segun diferencias topograficas que resaltan la

morfologia de las icnitas (Fig. 2.9).

- Presentacion de los modelos e informes al Gobierno de La Rioja para su inclusion en la

base de datos y su publicacién en un repositorio abierto.

Figura 2.7. Medida de coordenadas de las dianas con estacién total topografica.
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- 5§¢; :

Figura 2.8. Fotografia general realizada en el yacimiento de Laguna durante el proceso de documentacién

fotografica.

6.
L 065 m

Figura 2.9. Imagenes ortogonales resultantes del modelado de la superficie del yacimiento de Laguna, con

la ortoproyeccién (superior) y la hipsometria (inferior).
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2.2.6.2. Modelizacion de rastros e icnitas en La Torre 6A y 6B

En determinados casos, por limitaciones econémicas o de recursos no ha sido posible generar
productos de forma tan completa como la mencionada hasta ahora. Las restricciones y
paralizaciones derivadas de la pandemia obligaron a realizar algunas actuaciones de una forma
no tan completa, pero que permitiera llevar a cabo los estudios necesarios en determinados
yacimientos, a la espera de poder actuar sobre estos yacimientos en un futuro con la
metodologia expuesta anteriormente. Este es el caso de los yacimientos de La Torre 6A y 6B,
que contienen los rastros LT6A-14 y LT6B-o1. Para el estudio de estos rastros se realizaron
modelos fotogramétricos, pero que no fue posible georreferenciar con precisiéon debido a las
limitaciones mencionadas y a la accesibilidad del yacimiento. Los modelos fueron generados a
partir de fotografias tomadas con una cdmara Canon EOS 1200D con objetivo EF-S 18—55 mm II
y fueron procesadas mediante el software Agisoft Metashape Professional (v 1.6.1). Los modelados
fueron realizados a dos escalas diferentes: 1) A nivel de rastro (Fig. 2.10), y 2) a nivel de icnita

individual (Fig. 2.11).

Figura 2.10. Modelado del yacimiento de La Torre 6B, con el rastro LT6B-o1 resaltado en rojo.

Para el modelado de rastros se tomaron sucesivas fotografias cenitales de la superficie,
procurando un solapamiento adecuado entre ellas, que posteriormente fueron utilizadas para
la generacion de un ortomosaico que permitiera la medicion de todos los pardmetros necesarios
para el posterior anélisis. Para el rastro LT6A-14 se tomaron 176 fotografias cenitales a lo largo
del mismo, mientras que para el rastro LT6B-or1, que es ligeramente més largo y conserva un
mayor numero de icnitas, fueron necesarias 200 fotografias. En el caso de las icnitas
individuales, en cada una de ellas se tomaron diversas fotografias desde posiciones y
orientaciones diferentes, con el objetivo de obtener modelos tridimensionales lo mas
detallados posible, que documentaran lo mas fielmente posible la morfologia general y las

posibles microestructuras existentes.
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Figura 2.11. Modelos de icnitas individuales de los yacimientos de La Torre. Icnitas LT6B-01-3 (izda.) y

LT6A-14-1. Escala=10 cm.

Para cada icnita, se tomaron entre 50 y 6o fotografias, que permitieran la generacién de estos
modelos de detalle, con resoluciones de 1,5 mm en aquellas 4reas con una morfologia mas
compleja. El escalado tanto de los modelos a nivel de rastro como de icnita se realizaron
mediante la instalacion de lineas de dimensiones conocidas tanto a lo largo del rastro como en
las inmediaciones de las icnitas, que permitieran un escalado manual durante la generacion de
los modelos. Para su generaciéon se utilizé el software Agisoft Metashape Professional (v 1.6.1),
llevando a cabo los siguientes pasos: 1) Orientacién relativa de las imagenes y generacién de
una nube de puntos dispersa del 4rea fotografiada. 2) Densificacién de la nube de puntos. 3)
Generacién de una malla tridimensional a partir de la nube de puntos. 3) Aplicacién de texturas

a la malla generada.

Una vez generados los modelos, fueron exportados como archivos “.stl” al software ParaView
(v 5.9.0-RC2), en el cual se realizo el coloreado segiin las variaciones topograficas y las

mediciones tanto de rastros como de icnitas.
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Para este capitulo se utilizé parte de la informacién publicada en el articulo:

Torices, A., Valle Melén, ].M., Elorriaga Aguirre, G., Navarro Lorbés, P., Rodriguez Miranda,
A., 2020. Multiscale geometric 3D recording of palacontological heritage in La Rioja (Spain):

regional context, sites, tracks and individual fossils. Journal of Iberian Geology 46, 465 - 474.

En este articulo se detallan los procesos y metodologias utilizados en la elaboracién de modelos
digitales de diferentes elementos paleontoldgicos de La Rioja. Se centra en aclarar los
protocolos utilizados para la seleccion de los bienes patrimoniales a digitalizar, asi como
exponer la metodologia utilizada en este proceso. Se incluyen en ¢él los enlaces
correspondientes a los modelos digitales generados hasta la fecha de publicacién del articulo,
los cuales se encuentran en el repositorio abierto del Laboratorio de Documentacion
Geométrica del Patrimonio de la Universidad del Pais Vasco:

https://addi.ehu.es/handle/10810/7029.
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3.1 Contexto geogrdfico

El 4rea de estudio en la que se han realizado las investigaciones recogidas en la presente tesis
doctoral se sittia en la zona sur de la provincia de La Rioja, en la parte mas meridional de las
conocidas como Rioja Media y Rioja Baja. Se ubica en la mitad mds septentrional de la
Peninsula Ibérica, en las estribaciones noroccidentales de la Cordillera ibérica. Se encuentra
flanqueada al norte y noreste por el valle del Ebro, al oeste por la sierra de la Demanda, y al
suroeste por los picos de Urbién y la sierra de Cebollera. Se trata de un 4rea con elevaciones de
moderada altitud (500-1500m), con el area del valle del Ebro presentando una depresiéon
respecto al drea de estudio con elevaciones algo superiores a 300 m, y las sierras de la Demanda
y, en especial, la zona de la sierra o picos de Urbién y la sierra de Cebollera suponiendo un
resalte orogréfico respecto al 4rea de estudio, con altitudes que llegan a mas de 2000 m como el
pico Urbién (2228 m) y el pico Cebollera (2141 m). La zona se encuentra atravesada por cinco
rios principales: Iregua, Leza, Jubera, Cidacos y Alhama, siendo el rio Jubera afluente del Leza
y todos ellos tributando en la cuenca del Ebro. Los rios Iregua, Leza y Jubera poseen un sentido
predominante norte-noreste mientras que tanto el rio Cidacos como sobre todo el Alhama

poseen un sentido predominantemente este (Fig. 3.1).

-

Figura 3.1. Ubicacién de La Rioja en el contexto politico de Espafia y relieve simplificado de la provincia,
con los principales rios en azul, y localidades importantes tanto de la zona como en el contexto de la

presente tesis doctoral.
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Los valles de estos rios vertebran el territorio, siendo eje de las principales vias de comunicacion
terrestre de la zona, en forma de carreteras autondémicas secundarias, y concentrando la
poblacién en forma de pequenos nucleos rurales, cuya despoblaciéon sigue una tendencia
generalizada en muchas otras zonas rurales de la Peninsula Ibérica. Incluida en la denominada
Serrania Ibérica cuyo cardcter unificador es la despoblacion, el sur de La Rioja ha sido victima
de la descompensacién entre su zona norte, la cual concentra la mayor parte de la poblacién y
las actividades productivas, y una zona sur cuya despoblacién es notable (Andrés-Cabello,

2022).

M4s concretamente, la zona en la que se encuentran los yacimientos estudiados se encuentra
ubicada en el territorio de las comarcas de Camero Viejo, Camero Nuevo y de Arnedo. Si bien
cabe mencionar que los materiales mesozoicos en los que se encuentran incluidos estos
yacimientos pertenecen a la denominada Cuenca de Cameros, cuyos materiales afloran tanto

en la provincia de La Rioja como en las de Soria y Burgos.

Los aspectos climdticos actuales, si bien no son relevantes en la temdtica paleontolégica de la
presente tesis doctoral, si son de gran relevancia en el contexto de la afeccién y conservaciéon
de los yacimientos de icnitas, por encontrarse situados a la intemperie y sujetos a las variaciones
ambientales anuales. El clima de La Rioja es complejo y diverso debido a que, a pesar de
encuadrarse en una zona de rasgos de clima mediterrdneo con influencias continentales, posee
influencias atlanticas de la zona cantabrica y se encuentra condicionada por las grandes
diferencias de altitud que se dan en un espacio relativamente reducido (Cuadrat, 1994, Cuadrat
y Vicente-Serrano, 2008; Lasanta y Vicente-Serrano, 2008). En la zona de estudio, la presencia
de valles perpendiculares a la orientacién predominante de las cumbres (E-O) condiciona la
presencia de microclimas y variaciones locales de diversos aspectos del clima, aunque, en
general, puede englobarse dentro de las caracteristicas climaticas del clima de montana
mediterrdnea interior (Cuadrat, 1994). Las precipitaciones en La Rioja se encuentran
condicionadas por dos factores principales, la altitud y la exposicién a los vientos del atlantico
(Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008). La zona mds oriental del 4rea de estudio, que
corresponderia con los valles del Cidacos y Alhama, esta situada en la zona suroeste de La Rioja
e influenciada por los rasgos semiaridos de las depresiones del valle del Ebro, en este caso
suavizadas por la altitud, presentando pluviometrias anuales algo mds elevadas de en torno a
6oo mm anuales, aunque estos valores se encuentran muy condicionados por la altitud,
pudiendo no llegar a los 4g0oomm anuales en las zonas menos elevadas de La Rioja Baja (Cuadrat
y Vicente-Serrano, 2008)(Fig. 3.2A). Los maximos anuales se producen en primavera, con un

maximo secundario en otofio y minimos en los meses invernales y estivales (Cuadrat, 1994;
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Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008). La zona mas occidental de la zona de estudio,
correspondiente a los valles del Iregua y el Leza, presenta pluviometrias anuales mas elevadas
que pueden llegar a los 8oo-goo mm anuales en las zonas mds altas. Esto se debe a la mayor
influencia atlantica y la presencia de elevaciones méds importantes en la parte alta de los valles,
en las proximidades de la sierra de Cebollera. Aqui los méximos anuales se producen también
en primavera, pero a diferencia de las zonas mas orientales, el maximo secundario se produce
eninviernoy el minimo pluviométrico es de caracter estival (Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008).
Al igual que las precipitaciones, las temperaturas medias anuales a lo largo de La Rioja son
variadas, esta vez con una ligera variacién decreciente Este-Oeste y sobre todo influenciadas
por la altitud (Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008). En la zona de los valles del Cidacos y el
Alhama, las temperaturas medias anuales son suaves, de entre 10-13°C, mientras que en los
valles del Iregua y el Leza, las temperaturas medias caen hasta los 8-9°C llegando hasta los 6°C
en las zonas altas de la sierra de Cebollera (Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008) (Fig. 3.2B). Los
contrastes térmicos son importantes a lo largo del afio, con una amplitud media del ciclo
térmico de entre 15 y 19°C, valores que aumentan si se analizan las méximas y minimas anuales,
en especial en aquellas zonas orientales donde las maximas estivales son mas elevadas (Cuadrat
y Vicente-Serrano, 2008). Es importante también destacar en este aspecto que existen
diferencias “microclimaticas” entre zonas de solana y umbria, que pueden afectar de forma
importante a los contrastes térmicos a los que se encuentra sometida una zona concreta como
puede ser, en este caso, un yacimiento de icnitas. Con esto en mente, cabe mencionar que
algunas predicciones climdticas a futuro, como la realizada por Lépez-Moreno y Vicente-
Serrano, 2008 para el periodo 2070-2100 indican cambios significativos en términos de
temperaturas y régimen hidricos para la zona de La Rioja. El aumento medio estimado de la
temperatura sera de entre 3,1y 4,4°C, con mayores aumentos en las épocas estivales y algo mas
moderados en invierno. En cuanto a las precipitaciones, esta prediccién indica un descenso
aproximado de entre el 10-15% en la pluviometria anual, manteniéndose mas o menos invariable
el registro invernal, pero con un descenso notable de entre el 30-35% en verano, lo cual llevara
a variaciones importantes entre unas épocas del afio y otras. Todo esto indica un progresivo
aumento de la aridez de la zona en las décadas venideras, un aspecto a tener en cuenta en

términos de la conservacion de los yacimientos paleontolégicos de La Rioja.
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Figura 3.2. A) Distribucién espacial de los niveles pluviométricos anuales en el territorio de La Rioja entre
1970 y 2003 (Modificado de Cuadrat y Vicente-Serrano, 2008). B) Temperaturas medias anuales en el

territorio de La Rioja entre 1970 y 2003 (Modificado de Cuadrat y Viecente-Serrano, 2008).

3.2. Contexto geoldgico

La zona de estudio se encuentra en la Sierra de Cameros, ubicada en el extremo noroccidental
de la Cordillera Ibérica, la cual se extiende con direccién NO-SE desde la provincia de Burgos
hasta la costa mediterrdnea en las provincias de Castellén y Valencia y que, junto con la
Cordillera Costero-Catalana, constituyen la denominada como Cadena Ibérica (Sopefia et al.,
2004). Originada en inicio por una serie de eventos distensivos, como se detallard mas adelante,
forma parte del conocido como Sistema de Rift Mesozoico Ibérico o Cuenca Ibérica (Mas et al.,

1993, 2002; Guimera et al., 1995; Salas et al., 2001) (Fig. 3.3).
3.2.1.  Evolucién tecténica de la Cuenca de Cameros en el contexto del Rift Mesozoico Ibérico

Los materiales que componen estas cordilleras se depositaron en el contexto del Sistema del
Rift Ibérico, el cual estd controlado por una serie de fallas con un origen tardivarisco
(Carbonifero superior-Pérmico Inferior) ligado a la disgregaciéon de Pangea y la apertura
occidental del Tethys y el Atlantico Norte. Esta apertura provocé que la placa Ibérica se viera
sometida a fuerzas tecténicas que generaron fallas de desgarro de direccién NO-SE y SO-NE y
que condicionardn la evolucién tectdnica y sedimentaria de la Cuenca Ibérica. La evolucién
desde el Pérmico Superior y durante el Mesozoico ha sido dividida tradicionalmente en 4 ciclos
de rift y post-rift (Alvaro et al., 1979; Vilas et al., 1983; Salas y Casas, 1993; Roca et al, 1994; Salas

et al., 2001):
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Figura 3.3. Contexto tecténico y sedimentolédgico durante el Rifting Jurasico Superior-Cretéacico Inferior
en la Cuenca Ibérica. (Tomada de Liesa et al., 2018). Abreviaturas Localidades: A, Aliaga; Ag, Agreda;
Al, Albarracin; Alb, Albacete; Ar, Aranda de Duero; C, Calanda; Ca, Calatayud; LA, La Almunia de
Dofia Godina; M, Mora de Rubielos; Me, Medinacelli; Mo, Molina de Aragén; Mon, Montalban; Mor,
Morella; P, Priego; R, Requena; T, Tortosa; V, Vinaroz.

Ciclo de Rift 1 (Pérmico Superior-Tridsico): Se encuentra controlado por la extensién causada por
la apertura hacia el oeste del Tethys y la apertura hacia el sur del Atlantico Norte (Ziegler, 1988;
Salas et al., 2001). La reactivacién con caracter extensional de las fallas de direccién NO-SE y
NE-SO provocaron altas tasas de subsidencia en la Cuenca Ibérica, que llevaron a la
sedimentacion de las clésicas facies germénicas: 1) Durante el Pérmico Superior-Tridsico
Inferior se producen altas tasas de subsidencia que configuran una serie de grébenes y semi-
grdbenes asimétricos (CITAS) primero aislados y que acaban coalesciendo en su desarrollo

(Salas et al., 2001). Se engloban dentro de las conocidas como facies Bundtsandstein,
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compuestas por depositos siliciclasticos continentales y costeros, mayoritariamente de caracter
fluvial. 2) La transgresién marina del Tethys provocé una evoluciéon de la sedimentacién hacia
las secuencias carbonaticas de plataforma somera propias de las facies Muschelkalk. Cabe
destacar que por ser la cuenca més noroccidental de la cuenca Ibérica (y por tanto més alejada
del Tethys), los materiales de las facies Muschelkalk en la Cuenca de Cameros presentan
espesores inferiores a otras cuencas del sistema (Casas et al., 1995). 3) En el Tridsico Superior
(Carniense y Noriense) se depositaron materiales lutitico-evaporiticos de caricter costero
somero propios de las facies Keuper, y ya en las dltimas etapas del Tridsico (Rhaetiense) se

produjo el depésito de niveles de dolomias que evolucionan lateralmente a evaporitas.

Etapa Post-Rift 1 (Jurdsico Inferior-Medio): A pesar de que, en otras zonas como el golfo de
Vizcaya, la evolucién sedimentaria se ve controlada por un proceso de rift importante, el
desarrollo de la Cuenca Ibérica estd controlada principalmente por una moderada subsidencia
térmica que permitié la instalacién de amplias plataformas marinas carbonaticas. Esta fase se
mantendra a lo largo de casi todo el Jurasico, tiempo durante el cual la accion de las fallas
tardivariscas serd practicamente nula, y la sedimentacién estard controlada por la mencionada
subsidencia térmica, las variaciones eustaticas y por la aparicién de fallas normales a nivel local,

que controlaran el espesor de los materiales carbonatados jurasicos.

Ciclo de Rift 2 (Jurdsico Superior-Cretdcico Inferior): Se produce desde el final del Jurésico
(Oxfordiense) hasta el Cretacico medio (Albiense). Se encuentra muy ligada a la propagacién
del rifting del Atlantico Central y la consecuente apertura de la cuenca extensiva del Golfo de
Vizcaya, lo que provocé la rotacién de la placa Ibérica respecto a la placa europea (Salas et al.,
2001). Todo esto conllevé la reactivacion de las fallas de componente NO-SE y NE-SO vy la
individualizacién de un sistema de subcuencas extensivas en las cuales se depositaran los
materiales del Cretéacico Inferior, principalmente. Estas subcuencas son las de Cameros,
Maestrazgo, Columbretes y Suribérica (Salas et al., 2001). El inicio de la subsidencia se produjo
con asincronia dependiendo de la Cuencay, en concreto, en la Cuenca de Cameros se inicia en
el Kimmeridgiense-inicios del Titonico. Los materiales de relleno, que en general presentan un
cardcter aluvial y lacustre, poseen evidencias de diversas incursiones marinas, generando un
conjunto de materiales siliciclasticos y carbonaticos de gran potencia. La secuencia
estratigrafica de la Cuenca de Cameros en esta etapa presenta diferencias significativas con el

relleno del resto de cuencas desarrolladas en el contexto del Sistema de Rift Mesozoico Ibérico:

- Sudesarrollo no se vio especialmente influenciado ni delimitado por la presencia de fallas

importantes en superficie, lo cual segin algunos autores le confiere ciertos rasgos
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morfoldgicos de una cuenca tipo “sag” (Mas et al., 2002). El marco tecténico en el que se
desarroll6 la Cuenca de Cameros ha sido objeto de debate, habiéndose propuesto diversas
teorias que explican la gran tasa de sedimentacion sin la presencia de fallas importantes en
superficie (Fig. 3.4). Una de las primeras teorias es la propuesta por Guiraud y Séguret
(1985), en la cual el movimiento extensional de una falla maestra de tipo normal, provoca
la sedimentacién de los materiales, generando de forma sinsedimentaria el sinclinal norte
de Cameros, una estructura que puede observarse en la actualidad. La situacién de la falla
usando como ldmina de despegue los materiales tridsicos del Keuper permitié que los
materiales jurdsicos no se vieran excesivamente afectados tectéonicamente. Otra teoria es
el modelo de Casas-Sainz y Gil-Imaz (1998) y Mata et al. (2001), en el cual la Cuenca de
Cameros se trata de una cuenca sinclinal generada por la presencia de una falla extensiva
ubicada en el basamento y que, al igual que en el modelo de Guiraud y Séguret (198s),
afectaria principalmente a los materiales tridsicos del Keuper, que actuarian como lamina
de despegue. La tltima de las teorias es la de que se trate de una cuenca de bloque de techo
o “hangingwall basin” que se desarrollé sobre una rampa con suave buzamiento hacia el
sur y que estaria contenida en una falla extensional horizontal no aflorante situada en el
basamento, lo cual la convertiria en una cuenca de rampa extensional (Guimer4 et al., 1995;
Mas et al., 2002). Esto habria provocado que el depésito de los materiales de la cuenca se
produjera en forma de onlap hacia el norte y justifica en mayor medida la continuidad de
los materiales del Jurasico sobre los que se deposito la secuencia del Cretacico Inferior (Mas

et al., 2002).

- Las diferencias en el registro sedimentario entre unas zonas y otras de la Cuenca de
Cameros han llevado a su subdivisién en dos subcuencas: El sector oriental y el sector
suroccidental (Mas et al., 1993). Estos dos sectores poseen diferencias importantes sobre
todo en términos de subsidencia, poseyendo el sector oriental tasas mucho mas elevadas.
A pesar de que la pauta de relleno de Cameros posee paralelismos con otras cuencas
pertenecientes al Sistema de Rift Mesozoico Ibérico, las tasas de subsidencia y el espesor
de materiales depositados son muy superiores (especialmente en el sector oriental). Esto la
convierte en la cuenca mds subsidente del sistema con hasta 6500 m de espesor vertical de
depdsitos en su zona depocentral (Mas et al., 1993, 2011; Martin-Chivelet et al., 2019). La
geometria del relleno de la cuenca muestra un onlap sobre el substrato mesozoico Jurasico,
con los materiales siendo progresivamente mas recientes hacia el norte, por lo que la
situacién del depocentro de la cuenca no seria el mismo para todas las unidades, sino que

sufrié de igual manera una migracién hacia el norte (Mas et al., 2om1). Por ello, si se combina
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el espesor de sedimentos de cada unidad en su zona depocentral, la acumulacion del

registro puede llegar a los 9500 m de espesor en el sector oriental (Mas et al., 2o11).

Sinclinal norte de Cameros

(sinsedimentario) erosion
- tecténica
e S—_
secuencia
pre-rift
(Guiraud y Seguret, 1984)

Tsecuencia
SIN-M——

B © . B
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(Guimera ef al., 1995)

(Casas-Sainz y Gil Imaz, 1998)

pre-rift
extendida

Cuenca sinclinal

Figura 3.4. Modelos de generacién de la Cuenca de Cameros. A) Sinclinal sinsedimentario. B) cuenca de

bloque de techo. C) Cuenca Sinclinal. (Tomado de Liesa et al., 2018).

- Los dep0sitos de la cuenca son mayoritariamente continentales, en forma de secuencias

siliciclasticas, evaporiticas y carbonatadas de caracter fluvial y lacustre (Fig. 3.5). Sin

embargo, existen evidencias en algunos de sus niveles de influencia marina (Guiraud 1983;

Alonso y Mas 1993), incluso llegando ala instalacién puntual en algunas areas de ambientes

de tipo humedal costero (Suarez-Gonzélez et al., 2013, 2015).

- Los materiales de la Cuenca de Cameros muestran evidencias de haber sufrido

metamorfismo de bajo o muy bajo grado. Los estudios sobre el metamorfismo apuntan a

dos eventos hidrotermales diferentes, ambos posteriores al depdsito de los materiales de la

cuenca, uno de bajo grado o epizona en el Cretdcico Superior (Albiense-Coniaciense) y
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otro de edad Eocena de muy bajo grado o anquizona (Mas et al., 2002). Estos dos eventos
hidrotermales no se produjeron por igual en la total extensién de los materiales de la
cuenca, reconociéndose ambos en el sector central de la misma, mientras que en su sector

oriental sélo hay evidencias del evento hidrotermal eoceno (Mas et al., 2002).

Etapa Post-Rift 2 (Cretdcico Superior): Al igual que ocurre en la etapa post-rift 1, se instaura una
subsidencia térmica en toda la zona de la Cuenca Ibérica, de intensidad mucho menor a la
ocurrida durante los ciclos de rift. Esto lleva al desarrollo de extensas cuencas carbonaticas
marinas que exceden los limites de las subcuencas desarrolladas durante el anterior ciclo de

Rift, llegando a conectarse con la Cuenca Vasco-Cantdbrica.
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Figura 3.5. Sintesis de la evolucién tecténica y sedimentolégica de la Cuenca de Cameros desde el
Paleozoico hasta el final del Creté4cico. (Tomada de Suarez-Gonzaélez, 2015). A. Ciclos de rift y postrift de
la Cuenca Ibérica durante el mesozoico. B. Esquema litoestratigrafico de la Cuenca de Cameros desde el

final del Paleozoico hasta el Mesozoico terminal.
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En relacién con la Orogenia Alpina-Pirenaica y la convergencia de las placas africana y europea
se produce la inversion de los esfuerzos tectdnicos a los que esta sometido el cratéon ibérico, lo
cual provoca la reactivaciéon de las fallas de componente NE-SO y NO-SE. Esta reactivacion
invirtio la componente de estas fallas, que durante el ciclo de rift 2 producido en el final del
Jurasico y Cretacico Inferior habian sido de caricter extensivo, en este momento adquieren un
caracter compresivo, elevando los materiales y generando estructuras como las cordilleras
Ibérica y Costero-Catalana y en el caso que ocupa esta tesis doctoral, la Sierra de Cameros. En
la actualidad, la Sierra de Cameros posee una geometria de “pop up” asimétrica de unos 8o km
de anchura (Guimer4 et al., 1995) limitada tanto al norte como al sur por dos estructuras
sinclinales. El sinclinal de mayores dimensiones, situado al norte y conocido como el sinclinal
Norte de Cameros posee un nivel de despegue que involucra a los materiales del basamento,
con una inclinaciéon aproximada de unos 10° hacia el sur, que en algunas zonas llega a poner en
contacto los materiales mesozoicos de la Cuenca de Cameros con los materiales cenozoicos de
la cuenca del Ebro, cabalgando sobre ellos (Liesa et al., 2018). Este cabalgamiento posee una
direccion aproximada E-O en su zona occidental y central, adquiriendo una direccion ONO-
ESE en la parte oriental de la cuenca y continuando hacia el sudeste (Fig. 3.6), donde queda
cubierto por los materiales de la cuenca del Ebro, aunque su presencia puede seguirse en
profundidad por el flanco noreste de la cordillera Ibérica y hasta la unién con la cordillera
Costero-Catalana (Guimera et al., 2004). Este cabalgamiento es sincrénico a los materiales del
Paleogeno-Mioceno medio de la cuenca del Ebro, como muestra la deformacién
sinsedimentaria de estos (Mas et al., 1993; Guimera et al., 1995). La geometria basica de este
cabalgamiento bajo la ldmina de la Unidad de Cameros es la tipica de rampa-rellano-rampa, en
la cual la fractura asciende desde el basamento paleozoico hasta la base de los materiales
tridsicos del Keuper en los cuales, por sus caracteristicas reoldgicas, se arrellana a lo largo de 20
km y vuelve a ascender a través de los materiales jurasicos y creticicos en el extremo de la
ldmina cabalgante (Mas et al., 2003). El acortamiento calculado para la zona norte de la ldmina
cabalgante se encuentra en torno a los 30 km, con algunas variaciones segtn los autores (Casas-
Sainz, 1993; Guimera et al., 1995; Mufioz-Giménez y Casas-Sdinz, 1997; Omodeo-Salé et al.,
2014). El margen sur de la cuenca se encuentra limitado por el cabalgamiento sur de Cameros
(Guimerd et al., 1995) (Fig. 3.6) que se estructura en un sistema de fallas, cabalgamientos y
pliegues de propagacién que se extiende en sentido E-O a lo largo de 150 km (Guimera et al.,
1995; Mas et al., 2003). Estos pliegues y fallas parecen ser sincrénicos a los materiales cenozoicos
de la cuenca de Almazén, la cual actuaria localmente como cuenca de antepais (Casas-Sainz et
al., 2000; Mas et al., 2003) especialmente en las zonas centrales de la Cuenca de Cameros,
mientras que, en la parte mas occidental, este sistema de pliegues y fracturaciones cabalgé sobre

los materiales cenozoicos de la cuenca del Duero (Platt, 1990). La fracturacién de esta zona sur
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parece tener su origen en estructuras extensivas generadas durante el ciclo de rift 2 de final del
Jurésico y Cretécico Inferior en la Cuenca de Cameros (Clemente y Alonso, 199o; Guimera et
al., 1995), las cuales fueron parcialmente invertidas durante la compresién cenozoica. El
acortamiento calculado en la zona de cabalgamiento sur de Cameros se calcula entre los 5-6 km

(Guimera et al., 1993).
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Figura 3.6. Cronologia de los materiales en el entorno de la Cuenca de Cameros. Basado en mapa

geoldgico del IGME, cartografia 1:1.000.000.

3.2.2.  Elrelleno sedimentario mesozoico de la Cuenca de Cameros

Las primeras caracterizaciones generales de los materiales de relleno de la Cuenca de Cameros
con edad Jurasico final-Cretacico Inferior fueron las realizadas por una serie de estudios
multiples: Beuther, 1965 (Cameros occidental), Tischer, 1966 (Cameros oriental) y Kneuper-
Haak (1966). Estos autores definieron en los materiales mesozoicos de la cuenca 5 unidades
litoestratigraficas con el rango de Grupo: Tera, Oncala, Urbién, Enciso y Olivan. Recogidas en

Clemente, 2010, los rasgos generales de estos grupos litoestratigraficos son:

Grupo Tera

Se encuentra disconforme sobre los materiales del Jurdsico marino sobre los que se asienta el
relleno del ciclo de rift 2 (Jurasico final-Cretacico Inferior). Muestra un cambio drastico de la
litologia, con las calizas marinas jurésicas por debajo de la disconformidad y sobre ella niveles
conglomeriticos que dan paso a 500-600 m de relleno siliciclastico de tipo aluvial-fluvial. Este

sistema fluvial muestra un curso aproximado SO-NE (Gémez-Fernandez y Meléndez, 1994) y

51



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

muestra en sus zonas distales sedimentos interpretados como parte de un abanico distal

(Clemente, 2010).

Grupo Oncala

Se encuentra disconforme sobre los materiales del Grupo Tera, pasando de los sedimentos
fluviales-aluviales de este a materiales carbonatados de tipo lacustre (Tischer, 1966; Clemente,
2010). Espesores importantes de sedimentos especialmente en lazona NE de la cuenca con hasta
3000 m de acumulacién de materiales, depositados en un ambiente lacustre-costero con
presencia de calizas, lutitas y evaporitas. En la zona SO aparecen 4 intervalos de calizas
separadas por intercalaciones de arcillas, limolitas y areniscas de origen fluvial (Clemente,
2010). En general, el Grupo Oncala muestra una sedimentacién en ambientes lacustres

carbonatado-evaporiticos, con apertura e influencia marina hacia el NE.

Grupo Urbién

Se encuentra disconforme sobre el Grupo Oncala, sobre cuyos niveles lacustres se instala un
sistema fluvial de grandes dimensiones en cuya parte distal presenta el desarrollo de abanicos
aluviales (Tischer, 1966; Clemente, 2010). Los sedimentos mayoritariamente siliciclasticos del
Grupo Urbién, con areniscas y limolitas mayoritariamente y presencia puntual de

conglomerados, presenta una potencia variable entre los 850-1200 m de espesor.

Grupo Enciso

Los materiales del Grupo Enciso, con hasta 2000 m de potencia, se apoyan de forma
disconforme sobre el Grupo Oncala y el Grupo Urbién dependiendo de las areas de la cuenca.
Muestran hacia su base materiales de ambiente fluvial y hacia su parte alta instalacion de
ambientes lacustres-costeros con carbonatos, evaporitas, margas y areniscas de grano fino que

se depositaron en un gran sistema lacustre mixto silicldstico-carbondtico (Doublet et al., 2003).

Grupo Olivdn

Se apoya de forma disconforme sobre los materiales lacustres del Grupo Enciso, y solo se
encuentra en el sector NE de la cuenca. Muestra también potencias importantes de sedimentos,
con hasta 2000 m de espesor. Estd compuesto por materiales siliclasticos de tipo fluvial, con
conglomerados, areniscas y limolitas y con puntuales influencias marinas en forma de
carbonatos de tipo somero (Mas et al., 2004).

Esta divisiéon sigue siendo utilizada en los estudios geoldgicos posteriores por su sencillez,
aunque estos grupos litoestratigraficos han adquirido un caracter informal por la complejidad

de las sucesiones estratigraficas que se dan en la cuenca, habiendo sufrido diversas

52



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

modificaciones en cuanto a sus edades y configuracion estratigrifica (Mas et al., 1993;
Clemente, 2010; Omodeo-Salé et al., 2014). El relleno sedimentario de edad Jurasico final-
Cretacico Inferior se compone de materiales continentales mayoritariamente fluviales y
lacustres con ocasionales incursiones marinas (Mas et al., 1993, 2002) que en ocasiones llegan a
implantar ambientes sedimentarios marinos en algunas zonas de la cuenca, como es el caso de

la Fm. Leza (Sudrez-Gonzélez et al., 2013, 2015).

Con el desarrollo de la estratigrafia secuencial (Payton, 1977), se pudo aplicar un nuevo enfoque
al anélisis sedimentologico de la Cuenca de Cameros. Esta disciplina intenta relacionar los
materiales en un marco cronoestratigrafico definiendo unidades sedimentarias o secuencias
deposicionales con una genética y desarrollo comunes, separadas por disconformidades o
conformidades relativas (Van Wagoner et al., 1988). Los trabajos realizados bajo este marco
conceptual han analizado los materiales de la Cuenca de Cameros y han permitido
relacionarlos con los de otras cuencas del Sistema de Rift Mesozoico Ibérico, confirmando la
relacidon genética y evolutiva que poseen este conjunto de cuencas (Mas et al., 1993, 2002, 2004,
2011; Martin-Closas y Alonso, 1998; Salas et al., 2001; Arribas et al., 2002, 2003). Aunque con
modificaciones frente a los primeros trabajos, en los que por ejemplo Mas et al., 1993 subdivide
la cuenca en 6 secuencias deposicionales, estos estudios han permitido dividir la cuenca en 8
secuencias, que en rasgos generales suelen organizarse en ciclos iniciados por depdsitos
cldsticos de origen aluvial que evolucionan hacia carbonatos de origen lacustre (Mas et al., 1993,
2002). El limite inferior de la megasecuencia Jurasico final- Cretacico Inferior de Cameros se
encuentra limitada en su base por una discontinuidad pretiténica e interpretada como la
emersion de la plataforma marina desarrollada durante la etapa post-rift 1(Jurasico Inferior y
Medio) (Mas et al., 1993). Esta discontinuidad se produce entre la sedimentacién marina
desarrollada a lo largo del Jurasico llegando hasta el Jurdsico Superior y el comienzo de la
fracturacion de la Cuenca de Cameros en el Titénico (Mas et al., 1993). Esta discontinuidad
conlleva una laguna estratigrifica que es de mayor importancia en zonas como el sector
noroccidental de Cameros. El limite superior de la megasecuencia se encuentra en una
discontinuidad de edad Albiense, que coincide con el final del ciclo de rift 2 y el inicio de la
etapa post-rift 2, momento en el que las cuencas desarrolladas en el Sistema de Rift Mesozoico
Ibérico quedan unificadas bajo una estratigrafia comtn en el contexto del estrecho Ibérico

durante el Cretacico Superior (Alonso et al., 1989).

Las ocho secuencias deposicionales (SD) (Fig. 3.7) desarrolladas durante el ciclo de rift 2 en las

que ha sido dividida la Cuenca de Cameros son:
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Secuencia Deposicional 1 (SD1): Titoniense

En este momento es cuando se produce el inicio del ciclo de rift 2 en el Sistema de Rift
Mesozoico Ibérico o Cuenca Ibérica, en el cual se produce la independizacion de las diferentes
cuencas que lo forman, entre ellas la Cuenca de Cameros. Desde este momento y hasta el
Albiense actuard como una entidad sedimentaria individual, relacionada genéticamente con el
resto de cuencas del sistema pero que le otorgard, como se ha comentado anteriormente,
caracteristicas Uinicas de cardcter ambiental y sedimentario, a las cuales se encuentra ligado el
excepcional contenido paleoicnolégico de sus materiales. La fracturacién de la cuenca en sus
inicios es probablemente la causa de la emersiéon de las plataformas jurasicas carbonatadas
previas, que dard lugar a la disconformidad anteriormente mencionada y que supone la base de
la megasecuencia. La continuacién de esta fracturacién y el inicio de la subsidencia en la cuenca
se produjo de forma irregular, como muestran las diferencias de potencia y distribucién de los
materiales de esta Secuencia Deposicional 1. Como ocurrird a lo largo del desarrollo de la
Cuenca de Cameros, el sector oriental y occidental muestran diferencias significativas en los

materiales que en ellos se depositan.

En el sector oriental aparece la Fm. Agreda (Mas et al., 1993), que muestra materiales variados
tanto silicicldsticos como carbonatados, en ambientes que varian desde fluviales y aluviales a
lacustres en funcién de las zonas, el grado de subsidencia y cercania a las zonas de falla. El
desarrollo de zonas lacustres ha sido relacionado por algunos autores como Mas et al., 1993 con
un aumento eustatico global al final del Titénico como muestran las curvas de Haq et al., 1987

y Haq, 2014.

En el sector occidental aparecen las formaciones Sefiora de Brezales (Platt, 1990) y Boleras
(Clemente y Pérez-Arlucea, 1993). Estas formaciones se encuentran ligadas formando parte de
un ciclo aluvial-palustre, con la Fm. Sefiora de Brezales en la base, en forma de sedimentos
siliclasticos depositados en un contexto de abanico aluvial que rellenaria los relieves iniciales
generados en la fracturacion (Martin-Closas y Alonso, 1998). Lateralmente y hacia techo se
reconoce la transicion hacia la Fm. Boleras con calizas y margas depositadas en un ambiente
lacustre-palustre que se instalaria de forma distal a los abanicos aluviales de la Fm. Sefiora de

Brezales (Martin-Closas y Alonso, 1998).

Secuencia Deposicional 2 (SD2): Titoniense-Berriasiense
La fracturacion tectdnica y la apertura de la cuenca contintia en este momento, asentdndose los
medios sedimentarios y mostrando ya una tendencia que se mantendra durante el desarrollo de

la cuenca, con valores de subsidencia mas elevados en el sector oriental con espesores maximos
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de entre 1400-1800 m, mientras que el sector occidental muestra potencias inferiores con apenas
600 m de espesor vertical de sedimentos (Martin-Closas y Alonso, 1998). Los materiales
depositados en esta secuencia se corresponden nuevamente con la instalaciéon de un sistema

aluvial-lacustre, que muestra paralelismos en ambos sectores de la cuenca.

En el sector occidental aparecen las formaciones Jaramillo de la Fuente y Campolara, mientras
que en el sector oriental aparecen la Fm. Magana y Fm. Matute. Tanto la Fm. Jaramillo de la
Fuente como la Fm. Magafia muestran materiales siliciclasticos depositados en un contexto
aluvial-fluvial y que lateralmente y hacia techo transicionan a ambientes lacustres someros-
palustres carbonatados con las formaciones Campolara y Matute, respectivamente. En el sector
oriental, en las areas con mayor desarrollo lacustre y mas deprimidas, se han hallado evidencias
de incursiones marinas (Schudack, 1987; Gonzalez-Acebrén, 2010). Esta SD2 se corresponde
con los niveles superiores del Gr. Tera, el cual se encuentra formado por los materiales

correspondientes a la SD1+SD2.

Secuencia Deposicional 3 (SD3): Berriasiense

En esta época se producen algunos de los momentos con mayor tasa de subsidencia en la
evolucién de la cuenca, reconociéndose algunas de las secuencias mas potentes con hasta 2500
m de espesor las zonas depocentrales del sector oriental. La diferenciacién entre el sector
oriental y occidental es importante ya en este momento, instaurdndose en ambos sectores y
hacia la base sistemas aluviales-fluviales, que lateralmente y hacia techo pasan a ambientes
palustres litorales-lacustres de tipo lagoon somero en el sector occidental (Sacristdn-Horcajada

et al., 2012) y a ambientes salinos costeros en el sector oriental (Quijada, 2014).

En el sector oriental Quijada et al., 2013 divide la SD3 en 3 formaciones: Fm. Huérteles, Fm.
Aguilar del Rio Alhama y Fm. Valdeprado. Estas formaciones fueron propuestas en inicio por
Guiraud y Seguret, 1985, aunque Quijada et al., 2013 establece relaciones laterales de cambio de
facies de la Fm. Huérteles tanto con la Fm. Aguilar como con la Fm. Valdeprado. Asi, la Fm.
Huérteles se encuentra en las zonas del extremo oeste y central del sector oriental, en forma de
depdsitos siliciclasticos fluviales y fluviomareales, los cuales hacia el este y a base de la secuencia
transicionan a la Fm. Aguilar del Rio Alhama con depdsitos carbondtico-evaporiticos,
depositados en un ambiente de salinas costeras; y hacia el este y techo de secuencia el cambio
lateral de facies de la Fm. Huérteles da lugar a la Fm. Valdeprado, compuesta también por
sedimentos carbondtico-evaporiticos pero depositados bajo condiciones de salinidad algo
menores que las de la Fm. Aguilar del Rio Alhama. Estas tres formaciones del sector oriental se

corresponden con el Grupo Oncala de Tischer, 1966.
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En el sector occidental aparecen las formaciones Salcedal y San Marcos, ambas definidas por
Clemente y Pérez-Arlucea, 1993. En la base de la secuencia aparece la Fm. Salcedal, compuesta
por niveles silicicldsticos de composicién lutitica y areniscosa con esporadicas intercalaciones
carbondticas, depositados en un sistema fluvial meandriforme. Lateralmente y hacia techo se
produce un cambio lateral de facies apareciendo la Fm. San Marcos, con niveles
predominantemente carbonaticos depositados en un medio lacustre somero-palustre de tipo

lagoon somero (Sacristain-Horcajada et al., 2o12).

Secuencia Deposicional 4 (SD4): Berriasiense final-V alanginiense

Se trata de una de las secuencias de menor potencia de la Cuenca de Cameros con apenas 200
m de espesor, apareciendo ademads solamente en su sector oriental. Se encuentra dividida en el
Grupo Urbién A (Salinas y Mas, 1990) y la Unidad Heterolitica Inferior (Salinas y Mas, 1990).
El Grupo Urbién A se corresponde con la parte inferior del Grupo Urbién de Tischer, 1966 y
aparece en el oeste del sector oriental en forma de areniscas y lutitas depositadas en un sistema
fluvial meandriforme con gran desarrollo de lallanura de inundacién (Ferndndez-Barrenechea,
1993). Hacia el sureste del Grupo Urbién A desciende el contenido en areniscas siendo mucho
mads predominantes las lutitas. Hacia el este el Grupo Urbién A pasa a la Unidad Heterolitica
Inferior compuesta mayoritariamente por calizas, areniscas y limolitas depositadas en un

sistema fluviolacustre (Salinas y Mas, 1990; Mas et al., 1993).

Secuencia Deposicional 5 (SDs): V alanginiense-Hauteriviens

Aparece tanto en ambos sectores de la cuenca y no presenta potencias de sedimentos tan
elevadas como otras secuencias, con entre 50-300 m de espesor en el sector occidental y
alrededor de 500 en el sector oriental. En el sector occidental aparece en forma de la Fm.
Pefiacoba (Clemente y Pérez-Arlucea, 1993) mientras que en el sector oriental se divide en el
Grupo Urbién B (Més et al., 1993) y la Fm. Cabretén (Salinas y Mas, 1990) transicionando de la
una a la otra mediante un cambio lateral de facies.

La Fm. Pefiacoba aparece en el sector occidental con un espesor de entre 50-300 m (Mas et al.,
1993) en forma de niveles con intercalaciones de calizas, areniscas lenticulares, margas y lutitas.
Se interpretan como depositados en un ambiente de tipo lacustre somero (Mas et al., 1993).

En el sector oriental aparece en su parte este el Grupo Urbién B en forma de niveles
siliciclasticos de lutitas con intercalaciones de areniscas de unos 500 m de potencia, compuesto
también en algunas zonas esporddicos niveles carbonatados bioturbados. Estos materiales se

depositaron en un sistema meandriforme con predominio de llanura de inundacién, que hacia
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el este y zonas més distales llegaria a dar lugar a pequefias zonas lacustres someras (Fernandez-
Barrenechea, 1993). Hacia el oeste pasa lateralmente a la Fm. Cabretén, compuesta por una
sucesion de 20-25 m de carbonatos que presentan mayor influencia detritica hacia sus margenes
y depositados en un sistema lacustre instalado en las zonas mas distales de un sistema aluvial

(Salinas y Mas, 1990).

Secuencia Deposicional 6 (SD6): Hauteriviense superior-Barremiense

Durante esta secuencia se produce la reactivacion tecténica de la cuenca con mayores valores
de subsidencia, y a diferencia de otros momentos los mayores espesores de sedimentos se
depositan en el sector occidental. Se produce la instalacién de nuevos sistemas aluviales-
fluviales y lacustres, cuya sedimentacién, sobre todo en el sector occidental, parece estar

controlada por diversas fallas extensivas (Clemente y Alonso, 1990; Clemente y Pérez-Arlucea,

1993).

En el sector oriental esta secuencia presenta unos goo m de espesor y se divide en los materiales
de origen fluvial del Grupo Urbién C (Mas et al., 1993) con una alternancia de areniscas y lutitas
con predominio de cuerpos canaliformes, que lateralmente hacia el este dan paso alas limolitas,
calizas y areniscas de la Fm. Heterolitica de Transicién (Salinas y Mas, 1990) interpretada como
un medio fluvio-lacustre y que en sus aproximadamente 100 m de espesor muestra un
predominio ligeramente mayor de carbonatos en su base, interpretdndose como la colmatacién
de un sistema lacustre dando lugar a un mayor predominio fluvial de la sedimentacién (Salinas

y Mas, 1990).

En el sector occidental, con espesores de mas de 1500 m, la presencia de fallas extensivas
condicionaré el depdsito de los materiales, que se distribuyen en dos cubetas ligeramente
diferentes: en una de ellas aparecen la Fm. Pinilla de los Moros (Clemente y Pérez-Arlucea, 1993)
y la Fm. Hortigtiela (Platt, 1989), mientras que en la otra se reconocen los materiales de la Fm.
Golmayo (Clemente y Alonso, 1990). Hacia techo de la secuencia, parece producirse la
unificacién de ambas cubetas, ya que en ambos casos a techo dan paso ala Fm. Cuerda del Pozo
(Clemente y Alonso, 1990). La Fm. Pinilla de los Moros aparece como areniscas canaliformes y
lutitas de unos 450 m de espesor y depositadas en sistemas fluviales meandriformes que
lateralmente dan paso a los carbonatos y sedimentos detriticos de la Fm Hortigtiela (Platt, 1989),
de unos 60-100 m de espesor e interpretados como un sistema lacustre con importantes aportes
de material detritico. Por su parte, la Fm. Golmayo presenta 700 m de areniscas, arcillas, calizas
y margas con anecdéticos niveles conglomeréticos a techo. Se interpreta como un complejo

sistema fluvial meandriforme con desarrollo de ambientes lacustres-palustres. Abarcando
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buena parte del sector occidental y hacia techo de secuencia aparece la Fm. Cuerda del Pozo,
compuesta por 8oo-1200 m de conglomerados, areniscas y lutitas depositados en un sistema
aluvial complejo con multiples canales, cuya sedimentacion estaria controlada por la presencia

de fallas extensionales.

Secuencia Deposicional 7 (SD7): Barremiense superior-Aptiense inferior

En este momento se produce un aumento de las tasas de subsidencia a lo largo de toda la
Cuenca de Cameros, como demuestra la continuidad de sedimentos depositados a lo largo de
toda su extensién, desde el sector occidental al oriental. En el sector oriental es donde se

pueden encontrar mayores potencias de sedimentos, con hasta 3000 m de espesor.

En el sector oriental se puede encontrar hacia base de la secuencia y hacia el oeste los materiales
del Grupo Urbién D (Mas et al., 1993), compuesto por areniscas, limolitas y lutitas, relacionadas
con un sistema aluvial-fluvial entrelazado en sus partes proximales que evoluciona a
meandriforme (Ferndndez-Barrenechea, 1993). En la base de la secuencia y hacia el este, los
materiales del Grupo Urbién D dan paso a la Fm. Jubera (Alonso y Mas, 1993) que presenta
depésitos de conglomerados, areniscas, limolitas y arcillas interpretadas como parte la parte
distal de un sistema de abanicos aluviales. Poseen una potencia muy variable desde 25 a mds de
300 m de potencia (Hernandez-Samaniego, 1990). Hacia el este y a techo de secuencia el Grupo
Urbién D pasa lateralmente a depdsitos mixtos siliciclasticos y carbonatados propios del Grupo
Enciso, de interpretacién fluviolacustre (Tischer, 1966; Mas et al., 1993; Doublet, 2004). Esto
implica una evolucién ambiental desde las zonas situadas mas al oeste del sector oriental, con
presencia de sistemas fluviales-aluviales, hacia las zonas del este de la cuenca, en las que se
instala un sistema fluviolacustre. En el norte del sector oriental la potencia de la serie desciende,
encontrando las formaciones Jubera y Leza (Mas y Alonso, 1991; Alonso y Mas, 1993)
depositadas en una serie de cubetas de origen tecténico, y que llegan a apoyarse sobre el
substrato jurasico marino (Alonso y Mas, 1993; Sudrez-Gonzélez et al., 2013, 2015). Los materiales
de la Fm. Leza son propios de un sistema de abanicos aluviales con depésito de conglomerados,
areniscas y lutitas, los cuales lateralmente dan paso a las calizas de la Fm. Leza, que poseen
importante influencia marina, instalindose en esta parte de la cuenca un ambiente de tipo
humedal marino (Suérez-Gonzélez et al., 2013, 2015). Esta Fm. Leza se encuentra también en

relacién lateral con los niveles fluviolacustres del Grupo Enciso.

En el sector occidental aparece la Fm. Abejar (Clemente y Alonso, 1990), que llega a los 1300 m
de potencia y estd compuesta por materiales silicicldsticos de granulometrias variables,

apareciendo conglomerados, areniscas, limos y arcillas e interpretados como zonas medias y
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distales de un sistema de abanicos aluviales. La sedimentacién en esta zona parece haber estado
controlada por la fracturacion y tectonismo del extremo suroccidental de la cuenca, habiéndose
reconocido en esta formacion hasta 3 secuencias granodecrecientes. Estas secuencias presentan
a base un predominio conglomerético que hacia techo se vuelve mas arenoso, consecuencia de
las diferentes reactivaciones de fallas en la zona suroccidental que llevarian al depdsito de los
conglomerados, y en periodos mds relajados tectéonicamente permitirian la estabilizacién de

estos abanicos y el depdsito de material siliciclastico de menor energia (Clemente y Alonso,

1990).

Secuencia Deposicional 8 (SD8): Aptiense superior-Albiense inferior

Se trata del ultimo pulso extensivo importante del ciclo de rift 2 (Jurasico final-Cretéicico
Inferior), y que se encuentra registrado exclusivamente en el sector oriental de la cuenca. Los
materiales que la forman se corresponden con el Grupo Olivan (Tischer, 1966) y constan de una
secuencia predominante de areniscas que en algunas zonas se intercalan con lutitas y, en menor
medida, margas arenosas. Posee una potencia variable de entre 8oo-28c0 m y se interpreta como
un sistema fluvial meandriforme con amplias llanuras de inundacién (Tischer, 1966; Mas et al.,

20009, 2011).
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Figura 3.7. Sintesis cronoestratigrafica de las Secuencias Deposicionales del relleno de la Cuenca de

Cameros (Tomada de Mas et al., 2011).
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CAPITULO 4.

ANTECEDENTES
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4.1 Antecedentes sobre las icnitas de dinosaurio de la Cuenca de Cameros

A continuacion se expondran los principales investigadores y grupos de investigacion que han
trabajado en los yacimientos icnolégicos de la Cuenca de Cameros, asi como una recopilacion

del nimero aproximado de yacimientos presentes en cada provincia.
411 LaRioja (Tabla 4.1)

En esta zona las primeras referencias a icnitas de dinosaurios se realizan a final de los afios 6o
del siglo XX, cuando se publica en el diario El Correo Espanol-El pueblo vasco un articulo sobre
las huellas de dinosaurio que Moisés Iglesias Ponce de Ledn (gedlogo) y Luis Vicente Elias
(etndlogo) encontraron mientras realizaban trabajos en el 4rea de Cameros. También en esos
anos, el maestro de la escuela de la localidad de Enciso empieza a colaborar con dos
investigadores especializados en la paleontologia de vertebrados, Maria Lourdes Casanovas
Cladellas y José Vicente Santafé Llopis, pertenecientes al Instituto Provincial de Paleontologia
de Sabadell. A comienzos de los afios 70 publican sus estudios sobre cinco yacimientos de
icnitas de la zona de Enciso y de Arnedo (Casanovas-Cladellas y Santafé-Llopis, 1971, 1974),
realizando asi las primeras publicaciones cientificas sobre huellas de dinosaurio en La Rioja.
Todo esto contribuyd a poner en conocimiento de las gentes de la zona la presencia de
yacimientos de icnitas de dinosaurio en el sur de La Rioja, y llevé a que grupos de aficionados

realizaran busquedas de nuevos yacimientos (Pérez-Lorente, 2015).

Pero no sélo en la zona de Enciso se conciencié la poblacién sobre este tipo de patrimonio, sino
que el también maestro de escuela de Igea, Angel Gracia, comenzé algunos afios después a
concienciar a sus alumnos sobre la importancia de los fosiles y cémo interpretarlos. Esto llevd
a algunos de estos alumnos a sentir curiosidad por la paleontologia, y en los afios siguientes se
descubrieron diversos yacimientos en los alrededores de Igea (Pérez-Lorente, 2015). A pesar de
que esta concienciaciéon paleontolégica seguramente se extendié por otras localidades de la
zona, Enciso e Igea supusieron dos nuicleos importantes para la investigacion de las icnitas y de
los dinosaurios en el Cameros riojano, como demuestran sus sendos centros de interpretacién
inaugurados en 1997 (Centro Paleontolégico de Enciso) y 2005 (Centro de Interpretacién

Paleontolégica de La Rioja, Igea) (Diaz-Martinez et al., 2010).

A partir de los primeros descubrimientos y publicaciones en los afios 7o del siglo XX aumenta
significativamente el nimero de yacimientos descubiertos en La Rioja, realizados por diversos
investigadores y grupos de investigacion. En el area de Igea, el grupo del Departamento de
Geologia de la Sociedad de Ciencias Aranzadi comienza a colaborar a finales de los afios 70 con
los asesores del Centro de Interpretacién Papleontoldgica de La Rioja situado en esta misma
localidad, llevando a cabo diversas publicaciones sobre icnitas de dinosaurio (e.g. Viera y
Aguirrezabala, 1982; Viera et al., 1984; Aguirrezabala et al., 1985; Viera y Torres, 1992, 1995a) y

publicando también restos directos de dinosaurios (Torres y Viera, 1994, 1997; Viera y Torres,

1995b).
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A finales de los afios 8o y en los go, investigadores de la Universidad Auténoma de Madrid
estudian algunos yacimientos de icnitas riojanos (e.g. Sanz y Moratalla, 1985, 1992; Moratalla et
al., 1988). En el contexto de estas investigaciones, José Joaquin Moratalla realiza su tesis doctoral
(Moratalla, 1993), que serd la primera tesis realizada en Espafia centrada dinosaurios,
concretamente en el estudio de los restos indirectos de estos animales, y en la que se analizan
algunos yacimientos de icnitas riojanos. Con posterioridad José Joaquin Moratalla continuara
trabajando en yacimientos de La Rioja, especialmente en los alrededores de la localidad de

Cornago (e.g. Moratalla et al., 1996; Moratalla y Herndn, 2008).

Durante estos anos 8o contintan con sus investigaciones en los yacimientos de icnitas riojanos
el grupo de Casanovas-Cladellas y Santafé-Llopis, que como se ha mencionado anteriormente
fueron los primeros en publicar sus investigaciones sobre icnitas de dinosaurio en La Rioja
(Casanovas-Cladellas y Santafé-Llopis, 1971, 1974). Con ellos comienza a colaborar el gedlogo
Félix Pérez Lorente, que liderara el Grupo de Investigacién Paleontolégica para el Estudio de
Huellas Fosiles de Vertebrados de la Universidad de La Rioja y que desde los anios 8o hasta la
actualidad publicara multitud de articulos cientificos sobre las icnitas de dinosaurio de La Rioja
(e.g. Pérez-Lorente, 1985; Pérez-Lorente, 1990, 1993, 1999; Pérez-Lorente y Jiménez-Vela, 2006).
En el transcurso de esos afios dirigird también dos tesis doctorales centradas en los yacimientos
e icnitas de dinosaurio, tanto desde un punto de vista icnotaxénimico (Diaz-Martinez et al.,
2013) como patrimonial (Garcia-Ortiz de Landaluce, 2016). En 2015 publica su libro Dinosaur
Footprints & Trackways of La Rioja (Pérez-Lorente, 2015) en el cual se recopila gran parte de la
informacién publicada hasta dicha fecha en los yacimientos icniticos riojanos. Desde los afios
go del siglo XX hasta la segunda década del siglo XXI se descubrieron multitud de nuevos
yacimientos y se han publicado mas de 100 articulos cientificos sobre icnitas de dinosaurio en
La Rioja (referencias en Pérez-Lorente, 2005 y Diaz-Martinez, 2011). Estos trabajos fueron
publicados por tres grupos de investigaciéon principales: Universidad de La Rioja/ Museo
Miquel Crusafont de Sabadell; Sociedad de Ciencias Aranzadi; y Universidad Auténoma de
Madrid/ Iberdrola (Diaz-Martinez, 2013).

Desde el afio 2016 hasta la actualidad la C4tedra de Paleontologia de la Universidad de La Rioja,
dirigida por Angélica Torices, ha realizado diversas investigaciones y proyectos en La Rioja,
como la digitalizacién de diversos yacimientos de icnitas y la publicacién de varios articulos y
comunicaciones en congresos (e.g. Torices et al., 2019; Ferrer-Ventura et al., 2019; San Juan-
Palacios; et al., 2021; Isasmendi et al., 2020; Navarro-Lorbés et al., 2021, 2023). En este contexto
se engloba la presente tesis doctoral, al igual que las que se encuentran realizando Raul San Juan
Palacios, centrada en el estudio de Prejanopterus curvirostris, Mireia Ferrer Ventura, centrada en
los estudios de conservacién y restauracion de los yacimientos de icnitas de La Rioja, y Erik
Isasmendi, centrada en el estudio de los dinosaurios terépodos del Cretacico Inferior de La

Rioja.
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El namero de yacimientos de icnitas existentes en La Rioja es dificil de cuantificar exactamente

por los diferentes criterios que se han usado para su numeracion, a veces agrupando

yacimientos que se encontraban en una misma zona geogréfica y otras separando yacimientos

a pesar de encontrarse en un mismo estrato de roca (Pérez-Lorente, 2015). La Rioja cuenta

aproximadamente con 19o yacimientos de icnitas en su territorio, albergando mas de 10000

icnitas individuales de dinosaurios terépodos, ornitépodos y saurépodos.

LaRioja

Nombre yacimiento Ne° de afloramientos Nombre yacimiento Ne de afloramientos
Barranco de Acrijos 1 La Torre 15
Barranco de la Canal I La Virgen del Campo 4
Barranco de la Dehesa I La Virgen del Villar

Barranco Sierra del Palo I La Virgen del Prado I
Barranco de la Solana I La Vuelta de los M. I
Barranco de Valdaedo I Las Hoyas I
Barranco de Valdegutiérrez 2 Las Losas I
Barranco de Valdebrajés I Las Mortajeras I
Barranco de Valdebrajés ab. I Las Navas I
Barranco de Valdefio I Las Navillas I
Cabezuelos I Las Riscas I
Cabezén de Cameros 5 Laguna I
Camino a Treguajantes I Lastra 3A 1
Camino de Igea a Vald. I Lastra 3B I
Camino de la nevera 2 Lastra 10A I
Castillo de Cornago I Los Cayos 6
CCM 3 Los Chopos I
Chorrén del Saltadero I Los Colmenares I
Corral de V aldefuentes I Los Piojos I
Corral del Totico I Malvaciervo I
Cuesta del Peso I Mina Victoria 1
Del Rio I Munilla I
El Contadero I Navalsaz I
El Encinar I Peria Untura 1
El Robledo I Pefiaportillo 2
El Sobaquillo I Pefias Amarillas I
El Torrontén 1 Perosancio 1
El Villar-Poyales I Rio Maguillo I
Era del Peladillo 7 San Martin de Jubera 3
Fonsarracin San Prudencio 1
Frontén de Cornago I San Vicente de Robres I
Fuente de Juan Podrida I San Vicente 17
Fuenteamarga I Santa Ana I
Guilera 2 Santa Juliana I
Hornillos 5 Santa Lucia I
Icnitas 3 I Santisol I
La Aguzadera I Sol de la Pita I
La Barguilla I Solana del Chorrén I
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La Canal 13 Soto 1 I
La Canada 3 Soto 2 I
LaCela 4 Soto 3 I
La Cuesta de Andorra I Tajugueras I
La Escurquilla I Totico 2
Lallaga I Trevijano 2
La Hoya I Umbria del Portillo I
La Magdalena I Valdecevillo I
La Mata I Valdecevillo Este I
La Moga 3 Valdemayor I
La Pellejera I Valdemurillo I
La Presa de Enciso I Valdenocerillo I
La Regadera I Valdeperillo 4
La Rueda I Valdeté

La Senoba I Valtrujal I

Total
190

Tabla 4.1. Listado de yacimientos de icnitas de La Rioja. Datos tomados de Pérez-Lorente, 2015 y el listado

de bienes patrimoniales del Gobierno de La Rioja.
4.1.2.  Soria (Tabla 4.2)

Los materiales de la Cuenca de Cameros en su parte soriana también son muy ricos en cuanto
arestos de dinosaurios se refiere, tanto directos como indirectos. Los primeros descubrimientos
de restos directos se realizaron a principios del siglo XX, hallindose en 1917 restos de
dinosaurios en los alrededores de Golmayo, encontrados por Clemente Sdenz Garcia y que
estudiaria Royo Gémez posteriormente (Royo-Goémez, 1926). Este yacimiento darad lugar
durante las siguientes décadas a nuevos descubrimientos de restos de dinosaurios, tanto
saurépodos como ornitépodos y terépodos, acompanados de otros restos de vertebrados como
cocodrilos y tortugas (Buscalioni, 1986; Sanz et al., 1993; Fuentes-Vidarte et al., 1998, 2003a).
También se localiza material 6seo de dinosaurios en otros lugares de la provincia de Soria, como
el hallazgo realizado en Cubilla de fragmentos de un dinosaurio saurépodo, publicados por
Lapparent et al., 1957; o el fémur de saurépodo hallado en Tera (Sanz et al., 1992). Ya en el siglo
XXI, Fuentes Vidarte y colaboradores realizan excavaciones en el yacimiento de Zorralbo entre
los aflos 2000-2003 en materiales de la Fm. Golmayo del Grupo Tera. En estas excavaciones
extraen un gran numero de restos pertenecientes a dinosaurios iguanodéntidos, saurépodos,
tiredforos y terépodos, junto con restos de cocodrilos y tortugas (Fuentes-Vidarte et al., 2002,
2003b, 20052). En 2016 se describe y se crea la especie Magnamanus soriaensis (Fuentes-Vidarte
et al., 2016) y en 2017 se define la especie Soriatitan golmayensis (Royo-Torres et al., 2017) con

material extraido del yacimiento de Zorralbo.

Al igual que La Rioja, la provincia de Soria destaca por la cantidad y calidad de su registro
icnolodgico. Las primeras investigaciones sobre icnitas de dinosaurio en Soria comienzan en los

anos 8o, con los estudios del Departamento de Geologia de la Sociedad de Ciencias Aranzadi
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(Aguirrezabala et al., 1980, 1983). Desde finales de los afios 8o se descubrirdn y estudiardn

multitud de icnitas en Soria, investigaciones que son recopilados por Hernandez-Medrano et

al., 2005 y que suman alrededor de 180 yacimientos.

En las primeras décadas del presente siglo también trabajaran en yacimiento de icnitas de Soria

investigadores del grupo Aragosaurus de la Universidad de Zaragoza, que llevaran a cabo

estudios icnoldgicos en diversos yacimientos de la provincia (e.g. Barco et al., 2006; Castanera

et al., 2013a,b).

Soria
Nombre yacimiento Nede Nombre yacimiento Nede
afloramientos afloramientos

Arévalo I La Muela I
Arroyo de la Canal I La Muga I
Arroyo Sancho Blasco 2 La Pefia I
Barranco de las Espinas I La Reuvilleja I
Barranco de las Vifias I La Rocelada I
Barranco de Valduérteles 4 La Sierra I
Barranco Malo I La Ventizuela I
Bretun 3 Las Adoberas I
Camino de las MM 2 Las Aldehuelas 3
Camino de los Arrieros I Las Celadillas I
Camino de San Pedro I Las Costanillas I
Camino de Villartoso I Las Cuestas 2
Camino del Molino I Las Gamenosas I
Cerro Alto 3 Las Llanas 2
Dehesa de Gallinero 2 Las Palomeras I
El Corral de la Pefia I Ledrado 2
El Corvején I Los Balconcillos I
El Frontal I Los Barranquillos I
El Iriazo I Los Campos I11 I
El Majadal I Los Quintanares I
El Montecito I Los Tormos I
El Royo I Magaia 2
El Santo 2 Malvavao 2
El Vallejuelo 3 Miraflores 4
Ermita Virgen de Ayuso I Navabellida 3
Fuente Cazo I Penalage 2
Fuente de la Dehesa I Peiia Caballero I
Fuente de la Haya I Pefia de los Moros I
Fuente Lacorte I Prado 1 I
Fuentefria I Prao Caido I
Fuentes de Magafia I Puente Rabanera 3
Fuentesalvo 4 Rebollares 3
Gonzala Revilla 1 I
Hoya Malava I Rinaragre I
Juncal 4 Rio Linares | I
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La Calavera

Rio Masas

La Callejuela I Rio Ventosa 1 I
La Cornisa I S. Pedro el Viejo I
La Costanada I Salgar de Sillas I
La Cuesta I San Cabras I
La Dehesa I San Roque I
La Hoyuela I Santa Cristina 2
La Laguna 3 Santa Cruz I
La Losa 2 Serrantes 5
La Matecasa 1 Solana del Cerro Alto 1
Solanilla I Valhondo I
Torretorrancho I Valles de Valdelalosa I
Tralenguas I Valloria I0
Umbria del Sastre I Verguizas I
Valdeande I Villartoso 2
Valdecantos 2 Villaseca 32 I
Valdegén 8 Villaseca Bajera I
Valdehijuelos I Vizmanos 3
Valdenegrillos Zarranzano I
Valduérteles 2
Total
177

Tabla 4.2. Listado de los yacimientos icnoldgicos de la provincia de Soria. Datos tomados de Hernandez-

Medrano et al., 2005.
4.1.3.  Burgos (Tabla 4.3)

En la provincia de Burgos también se encuentran restos de dinosaurios en materiales de la
Cuenca de Cameros, en especial con los trabajos del Colectivo Arqueoldgico Paleontolégico
de Salas de los Infantes, y la figura de Fidel Torcida Ferndndez Valdor, que ha liderado la
mayoria de investigaciones paleontolédgicas centradas en dinosaurios de la provincia burgalesa.
Adquieren en esta provincia especial relevancia los dinosaurios saurépodos, cuyos restos dseos
han permitido definir dos especies: Demandasaurus darwini (Torcida-Fernandez Valdor et al.,
2011) y Europatitan eastwoodi (Torcida-Fernandez-Valdor et al., 2017). Los yacimientos
icnoldgicos son menos numerosos que en Soria y La Rioja, pero entre los mas de 20 yacimientos
de icnitas de dinosaurio burgaleses destaca el complejo de Las Sereas, compuesto por 14
yacimientos y con mds de 1ooo huellas, principalmente de dinosaurios saurépodos (Torcida-

Fernandez Valdor et al., 2012; 2015).

Burgos

Nombre yacimiento Ne de afloramientos
Camino de Montalvillo I
Costalomo I

El Frontal 2

Fuente la Teja I

Las Sereas + La Pedraja 14
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Necrépolis de Revenga I
Peria Uror 2
Puente San Miguel I
Senda del Correo I
Total
24

Tabla 4.3. Listado de yacimientos icnolégicos de la provincia de Burgos. Datos tomados de Torcida-

Ferndndez Valdor et al., 2012; 2015.
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CAPITULO 5.

GREGARISMO EN DINOSAURIOS NO AVIANOS
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5.1 El gregarismo en dinosaurios no avianos

Uno de los comportamientos que han sido mds analizados y discutidos en la paleontologia de
vertebrados, y méds concretamente en los estudios sobre dinosaurios, ha sido el gregarismo o la
agrupacién social de individuos (e.g. Hitchcock, 1836; Bird, 1941, 1944; Ostrom, 1972; Currie, 1983;
Lockley, 1991; Matsukawa et al., 1997; Barco et al., 2006; Castanera et al., 2orr; Garcia-Ortiz y
Pérez-Lorente, 2014). Las evidencias de gregarismo en dinosaurios proceden de diversas fuentes
de informacién (Currie y Eberth, 2010): 1) Morfologia dsea, 2) acumulaciones monoespecificas
de multiples individuos, 3) registro icnolégico, 4) inferencias filogenéticas y 5) comparacién con
ecosistemas modernos. La formacién de grupos de individuos de la misma especie es uno de los
comportamientos mas llamativos y sorprendentes del mundo animal, y aunque hoy en dia son
observables, las evidencias de estas agrupaciones en el registro fésil pueden ser dificiles de
detectar. Ademads, estas agrupaciones en la actualidad pueden ser producto de variadas razones

y de carécter temporal o estable en el tiempo (Ioannou, 2021).

Este tipo de relaciones entre individuos pueden variar desde agrupaciones temporales por
cuestiones reproductivas o de consecucién de recursos, hasta la formacién de manadas,
bandadas o rebafios en los cuales pueden surgir relaciones sociales complejas como la jerarquia
o el altruismo. Hay que destacar que la formacién de este tipo de agrupaciones puede acarrear
algunas desventajas para el individuo, como una reduccién del éxito reproductivo o una mayor
competencia por los recursos por tener que competir con otros miembros del grupo (Ioannou,
2021). A pesar de esto, parece evidente que la pertenencia a un grupo aumenta
significativamente la defensa contra depredadores, al tiempo que en especies predadoras
favorece la consecucién de mayores presas y con mayor efectividad, con la consiguiente
escalada evolutiva que esto puede conllevar. De esto se puede deducir que la presién predatoria
que sufra una especie puede condicionar la seleccién de comportamientos grupales, o modificar
el tamafio de los grupos formados (Ioannou, 2021). A este respecto, existen evidencias en
paleontologia de dinosaurios que proponen este tipo de modificaciones a lo largo de etapas
ontogenéticas, como el caso de Pinacosaurus, el cual formaria manadas en sus estadios juveniles
mientras que en estados adultos los individuos poseerian comportamientos solitarios (Currie et
al., 2o11). Algunos estudios en animales actuales han demostrado que algunas especies de aves
forman bandadas de tamafio mucho mds reducido en 4dreas con menor presién predatoria que
en otras donde hay mayor nimero de predadores y mas efectivos (Beauchamp, 2004). Los efectos
positivos que la formacién de manadas o agrupaciones puede acarrear frente a la depredacion,

son detallados por Beauchamp, 2014 e loannou, 2021:

- Deteccién colectiva: En un grupo de individuos, la vigilancia antipredadora sera la suma
de la capacidad de deteccién de los individuos que lo conforman, siempre y cuando el
grupo pueda reaccionar al unisono frente a una amenaza. La reaccién grupal puede
variar en complejidad, desde la huida de todo el grupo cuando uno de sus integrantes

detecta una amenaza y huye, hasta comportamientos mds complejos que pueden
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implicar comunicacién sonora o visual, estructuraciones defensivas, etc. Por tanto, la
influencia de la deteccién colectiva se ve influenciada por dos aspectos diferentes: la
capacidad del grupo para la deteccién de amenazas y la capacidad de transmitir esta
informaciéon por parte del detector o detectores (Beauchamp, 2014). Como se ha
comentado, la transmisién de la informacién no necesariamente debe ser compleja, y el
efecto de la deteccién colectiva sera positivo siempre y cuando reduzca el tiempo de
deteccién y reaccion de los individuos del grupo frente al que tendrian en caso de

encontrarse aislados.

- Efecto de atenuacién y de encuentro: La efectividad de un grupo frente a la depredaciéon
depende estrechamente de la relacion entre estos dos efectos. El efecto de atenuacion
implica que una vez un depredador o depredadores han lanzado un ataque, los
individuos pertenecientes a un grupo se benefician de una reduccién del riesgo de ser
atacados por la presencia de otras presas potenciales cercanas (Bertram, 1978); siempre
y cuando los depredadores no sean capaces de capturar a todos los individuos del grupo
(Beauchamp, 2014). Pero sélo por la acciéon de esta atenuacién no se puede valorar la
efectividad de un grupo frente a la depredacién, ya que, de ser asi, a mayor nimero de
individuos en un grupo menor seria el riesgo de depredacién. En estrecha relacién con
el efecto de atenuacion surge el efecto de encuentro, por el que un grupo mayor, atraera
un mayor nimero de ataques de los depredadores, por ser mds facilmente detectable.
Para un depredador o depredadores, serd mas fécil localizar a un grupo de individuos
que a individuos aislados, pero los individuos aislados no contaran con las ventajas del
efecto de atenuacion o de la deteccidon colectiva. La combinacion de los efectos de

atenuacion y encuentro se denomina mitigacién de ataque o attack abatement.

- Confusién: La confusién que genera en un predador el perseguir una presa dentro de un
grupo que huye, se produce tras los anteriores efectos mencionados (Beauchamp, 2014).
Consiste en la reduccién de la efectividad de un ataque cuando el depredador ya ha
elegido una presa dentro del grupo, y es una linea de defensa que trata de explotar las
limitaciones cognitivas del predador (Krakauer, 1995). Dentro del efecto de confusién
existen diferentes aspectos que pueden contribuir a facilitar o dificultar la labor del
depredador, como es el grado de homogeneidad del grupo y la presencia de individuos
“anémalos” ya sea en factores anatémicos, de capacidades fisicas o de comportamiento.
La seleccion de estos individuos fenotipicamente diferentes por parte de los
depredadores contribuira a la selecciéon de un fenotipo homogéneo dentro del grupo

(Beauchamp, 2014).

- Defensa de grupo: Los anteriores factores mencionados hacen referencia a una resistencia
pasiva de los grupos de presas, en las que existe una minima resistencia a la accién de

los predadores. Los anteriores efectos son producto de lo que podria denominarse como
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resistencia pasiva a la depredacién, mediante deteccién de amenazas, huida o
disminucion del riesgo por saturacién de la capacidad de los depredadores. Sin embargo,
algunas especies pueden mostrar resistencias mds activas a la depredacién, desde el
acoso llevado a cabo por algunas especies mediante exhibiciones sonoras o visuales
desde la distancia (Curio, 1978) a la adopciéon de formaciones defensivas durante un

ataque (Creel y Creel, 2002).

Hasta el momento se ha tratado el aspecto gregario de las especies consideradas como presas, y
de las capacidades defensivas que este comportamiento puede proporcionarles. Sin embargo,
los efectos del gregarismo no sélo poseen una componente de defensa, sino que poseen efectos
considerables de cara a la obtencién de recursos. Los principales factores que influyen en este
sentido son también recopilados por Beauchamp, 2014, y, aunque se pueden definir como los
efectos beneficiosos que posee el gregarismo para los depredadores, algunos de ellos pueden ser

extrapolados a especies no necesariamente depredadoras:

- Busqueda de alimento: La busqueda de alimento, ya sea en forma de carrofieo o de
busqueda de presas es mucho mas eficiente cuando es realizada en grupo que cuando la
realizan individuos aislados. Este aspecto ha sido interpretado desde hace tiempo en
carroferos actuales, como por ejemplo en el caso de Gyps fulvus, cuya busqueda de
carrofna se produce de forma mas eficiente gracias a realizarla con los individuos del
grupo sin perderse de vista los unos a los otros (Tristram, 1859). Gracias a esto, cuando
un individuo localiza un caddver, el resto de integrantes del grupo se agrupan en torno
al descubrimiento. En el caso de depredadores, la busqueda de presas es también mas
efectiva en grupo, debido a la sinergia generada por los diversos individuos. Ademas,
permite que individuos con capacidades de deteccidon inferiores sean capaces de

localizar alimento gracias a los integrantes del grupo mas capaces.

- Mayor capacidad de depredacién: La depredacién en grupo aumenta considerablemente
el poder ofensivo si se compara con el de un solo individuo. Esto permite a los grupos
de depredadores no sélo ser mas eficientes en la consecucién de presas, sino ser capaces
de depredar especies de mayor tamafio. La capacidad de depredar mayores presas en
grupo, es un hecho que ha sido detectado en multitud de grupos animales. Los casos
mds evidentes tienen que ver con mamiferos cazadores, que en grupo son capaces de
subyugar presas mucho mds grandes que ellos; como por ejemplo grupos de leonas
(Panthera leo) (Scheel y Packer, 1991) o los licaones (Lycaon pictus)(Creel y Creel, 1995;
Fanshawe y FitzGibbon, 1993). Sin embargo, multitud de grupos, muy distantes
evolutivamente de los mamiferos, son capaces de depredar sobre mayores presas cuando

actian en grupo, encontrandose ejemplos de esto incluso en invertebrados (Berryman
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et al., 1985; Cash et al., 1993; Fordyce y Agrawal, 2001; Yip et al., 2008). Pero la accién
predatoria en grupo no sélo permite cazar presas de mayor tamano, sino que en grupos
bien organizados las tasas de éxito pueden ser superiores a las que serian las de los
individuos por separado. Existen otras estrategias llevadas a cabo por los depredadores,
como la saturacién de la capacidad de huida de las presas, por la accién combinada de
los miembros del grupo (Struhsaker, 1981; Gétmark et al., 1986; Killander, 2008) o el
“pastoreo” de manadas (Ellis et al., 1993; Vaughn et al., 2010), que trata de limitar el
espacio en el que se encuentra un conjunto de presas de forma que su caza suponga un
menor gasto energético para los depredadores. En resumen, la accién predatoria en
grupo puede permitir a los individuos obtener una mayor cantidad de recursos y de una
forma mas eficiente, tanto con comportamientos socialmente complejos como por la

simple acumulacién de predadores en una caceria conjunta que haga a las presas més

dificil su huida.

- Defensa-Usurpacion de alimento: Aunque se tiende a categorizar a muchos grupos de
animales como depredadores o carrofieros, lo cierto es que la mayoria de especies
depredadores son capaces de obtener alimento tanto por depredacién directa sobre las
presas como por arrebatar las capturas de otras especies. A este respecto, la agrupaciéon
de individuos en manadas permite no sélo aumentar la capacidad de defender los
recursos obtenidos, sino de arrebatar a otras especies los suyos. Existen ejemplos de esto
en multitud de grupos como mamiferos, algunas especies de arafias sociales o aves
(Beauchamp, 2014 y referencias incluidas). Pero la competencia puede incluso ser
intraespecifica, y diferentes grupos de una misma especie competir por la conservacion

del alimento (Marzluff y Heinrich, 1992; Janson y Goldsmith, 1995).

- Gestién de recursos: Labusqueda de alimento en grupo ha sido propuesta como una forma
mds eficiente de gestionar los recursos de una zona que la que podrian llevar a cabo
individuos aislados (Miller, 1922; Beauchamp, 2014). Si bien es cierto que se le da mds
importancia en especies cuya fuente de alimento se basa en la recoleccién de alimento,
como algunas especies de aves o primates, Beauchamp, 2014 defiende que también
puede ser un factor importante en especies depredadoras. La capacidad del grupo de
evitar buscar alimento en zonas excesivamente explotadas, reducira el desperdicio de
energia que si que se produciria si el mismo nimero de individuos, pero con actividad

independiente, buscara alimento en una misma zona.

- Defensa frente a otros predadores: Al igual que en el apartado de presas, en el que la
formaciéon de agrupaciones de individuos era beneficiosa para la defensa frente a
depredadores, el gregarismo en especies depredadores posee también ventajas de cara a

la defensa frente a otras especies.
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Queda claro que, para algunas especies tanto de depredadores como de presas, los
comportamientos gregarios o de agrupacion pueden resultar beneficiosos en diferentes
aspectos, especialmente en cuanto a la defensa frente a depredadores y a la obtencién de
alimento. Pero la formacién de grupos no sélo acarrea efectos positivos en cuanto a la obtencion
de alimento, sino que también implica algunos aspectos que pueden afectar negativamente a los

individuos que conforman un grupo:

- Competicién intragrupal: Cuando un grupo de individuos es capaz de cazar una presa, el
alimento consumido por cada uno de ellos reduce el consumo potencial del resto del
grupo (Beauchamp, 2014). A este concepto se le ha denominado competencia de
explotacién (Sutherland, 1996) vy, en este caso, hace referencia a la competencia
intraespecifica entre los miembros de un mismo grupo. Este efecto negativo se
encuentra en estrecha relacién con los beneficios aportados por el grupo en cuestiéon de
capacidad de depredacién, y el equilibrio entre ambos puede condicionar de forma
importante el tamafio del grupo. Y es que el tamafio del grupo no sélo afecta a la
capacidad de adquisicién de alimento una vez se ha cazado una presa, sino que, en zonas
limitadas en el espacio, un mayor grupo de depredadores puede llevar al agotamiento de

los recursos de una forma mas rapida, sin que estos puedan renovarse.

- Superposicion de dreas de biisqueda: Aunque se ha mencionado anteriormente que la
gestién de recursos llevada a cabo por un grupo puede ser mas eficiente, el hecho de que
los individuos realicen esta busqueda conjuntamente puede llevar a que se explote en
demasia determinadas zonas. Los patrones de busqueda no tienen por qué ser los mas
eficientes, especialmente en casos en los que los depredadores poseen una preferencia
por determinadas zonas o rutas de busqueda (Cresswell, 19977; Vahl et al., 2005), o cuando

diferentes grupos buscan alimento en una zona determinada.

- Aumento de la deteccién: De la misma forma que cuando un grupo de presas es mas
ficilmente detectable cuando aumenta el numero de individuos, un grupo de
depredadores serd mas facilmente detectable por sus presas potenciales a la hora de
realizar un ataque, lo que les permitira huir o reaccionar al ataque antes (Beauchamp,
2014). En depredadores actuales, donde la sorpresa y el acecho sin ser detectados son
importantes para el éxito, como tigres (Panthera tigris) o halcones (género Falco), no se
observan tan frecuentemente hébitos gregarios, ya que la deteccion temprana es

tremendamente perjudicial para su capacidad de predacién (Gittleman, 198g).

- Aumento del riesgo de predacién-agresion: Algunas de las especies de predadores que
existen en los ecosistemas actuales poseeran pocos o ningun depredador potencial,
especialmente en los adultos, por lo que los perjuicios del agrupamiento serdn

principalmente en cuanto a la competicién por los recursos (Beauchamp, 2014). Pero en
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otras especies de menor tamano y menor peligrosidad, el riesgo a ser depredados por
otras especies puede ser un factor importante. En este sentido, no hay una tendencia
general clara, ya que existen ejemplos tanto de depredadores que tienen preferencia por
el ataque a grupos de menor tamano (Cresswell y Quinn, 2004) como a grupos de mayor
tamano (Beauchamp, 2008; Sprague et al., 2008). Si un grupo de mayor o menor tamafo
es preferible por un depredador, dependera tanto de la capacidad de éxito del
depredador en un grupo y otro, como del riesgo que acarrea un ataque a un grupo de

animales que poseen ciertas capacidades defensivas.

Cuando se realiza un andlisis de las caracteristicas, ventajas y desventajas de los
comportamientos gregarios, parece evidente que es una caracteristica extendida entre muchos
grupos de seres vivos, desde artropodos hasta mamiferos y aves. Las complejidades que existen
en estos ultimos son fruto de millones de afios de seleccién, y son posibles gracias al desarrollo
de sistemas nerviosos complejos que permiten estructuras sociales complejas dentro de estos
grupos. Pero el gregarismo en si, como una agrupacién de individuos de la misma especie con
cierta organizacion social, posee un gran abanico de complejidades y se encuentra presente en
multitud de grupos animales. Esto implica que, entre uno de los grupos de vertebrados mas
exitosos en la historia de la Tierra, como son los dinosaurios, es muy probable que existieran
especies de hdbitos gregarios. Ademads, hay que destacar que, las aves, Unico grupo de
dinosaurios que ha sobrevivido hasta la actualidad, presentan algunos de los comportamientos
gregarios mds complejos estudiados (e.g. de Waal, 2016 y referencias incluidas) y es un habito

generalizado entre muchas de las especies que lo conforman.

5.2.  Las evidencias icnoldgicas y el comportamiento gregario en dinosaurios no avianos

El gregarismo ha sido propuesto para diversos grupos de dinosaurios no avianos (e.g.
ceratépsidos, ornitépodos, terépodos o saurépodos) tanto por evidencias esqueléticas como
icnolégicas (Myers y Fiorillo, 2009). Sin embargo, las icnitas proporcionan muchas veces
informacién que es dificilmente extraible de los restos dseos, ya que son el producto de la
interaccién de un individuo o individuos con su entorno. Aspectos como la velocidad, la
variedad y composicion de los animales que transitaron por la superficie o la direccion de
marcha (e.g. Bird, 1944; Bakker, 1968; Ostrom, 1972; Lockley, 1995; Barco et al., 2006; Castanera
et al., 2011) son especialmente relevantes a la hora de reconocer evidencias de un posible
gregarismo. Las evidencias en el registro icnoldgico que pueden sugerir la existencia de
comportamientos gregarios de sus productores son variadas, pero las principalmente aceptadas
son: presencia de rastros paralelos del mismo icnotaxén, velocidades similares de los rastros, la
no interferencia de unos rastros con otros y conservaciones y profundidades de icnita similares,
que indicarian unas caracteristicas homogéneas del sustrato (Thulborn y Wade, 1984; Lockley,

1991; Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014). Sin embargo, algunas de estas caracteristicas no son
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necesariamente indicativas de comportamientos gregarios ya que, por ejemplo, la presencia de
rastros que interfieren unos con otros ha sido interpretado en ocasiones como evidencia de un
grupo que se desplazaba en diferentes oleadas, por lo que los rastros de los individuos en el
frente del grupo seran afectados por los de los individuos que caminan tras ellos (Barco et al.,
2006). La necesidad de que exista paralelismo en todos los rastros puede no ser tal, como
demuestran algunas observaciones realizadas en ambientes actuales, en las cuales un rebafio de
animales puede formar rastros tanto paralelos como perpendiculares en relacion a una masa de
agua (Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014). Todo esto lleva a la necesidad de realizar un analisis
en profundidad de todas las caracteristicas presentes en un yacimiento, y valorar todas las

posibles interpretaciones.

Los estudios icnoldgicos presentan algunas limitaciones inherentes debido a su propio origen.
La asignacién de icnotaxones a taxones bioldgicos concretos es muchas veces complicada, en
especial en aquellas icnitas que, por diversos factores, no muestran impresiones fieles de
determinados caracteres anatémicos (Farlow, 2001; Day et al., 2004; Myers y Fiorillo, 2009). Pero
una de las principales limitaciones del registro icnoldgico, en cuanto al reconocimiento del
gregarismo, es la dificultad de determinar el lapso de tiempo existente entre la produccién de
los diferentes rastros. Si bien la variacion de las caracteristicas del sedimento puede reconocerse
por la diferente conservacién o profundidad de las icnitas (Lockley, 1991; Day et al., 2004), en
ocasiones es posible que un lapso de tiempo de horas no represente una variacién significativa
en las caracteristicas del sedimento, y puede no ser reconocible en el estudio icnolégico. Por ello,
es importante realizar estudios completos que tengan en cuenta todas las variables posibles:
presencia de rastros paralelos, interseccion de rastros, velocidad, diferencias en la conservacion
de las icnitas, posibles barreras geograficas que condicionen la direccién de desplazamiento,

diferencias morfolégicas y de tamafo de las diferentes icnitas, etc.

b
Teniendo en cuenta todos estos aspectos, y atendiendo a la variedad y disposicién de las icnitas
que pueden encontrarse en una superficie icnoldgica, Pérez-Lorente, 2001 y Garcia-Ortiz y

Pérez-Lorente, 2014, plantean 4 posibles asociaciones de icnitas:

1) Acumulacién/”Dinoturbaciéon”: Se trata de rastros e icnitas pertenecientes al mismo icnotaxén
pero con direcciones aleatorias. Los autores interpretan estas acumulaciones como producto de
varios escenarios. Los escenarios que implican gregarismo podrian implicar un gregarismo
permanente, en forma de una manada o grupo que deambula por una zona concreta, o temporal,
como la convergencia de individuos con hébitos de vida solitarios, reunidos por razones
reproductivas o de alimentacién. También plantean la posibilidad de que las condiciones
ambientales se mantuvieran el tiempo suficiente como para que quedaran impresas las huellas

de diferentes individuos solitarios o pequefios grupos.

2) Misma direccién con orientaciones bimodales: La presencia rastros del mismo icnotaxén que

siguen una misma direccién, pero presentan orientaciones bimodales, ha sido muchas veces
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interpretada como presencia de una barrera geogréfica (p. ej. una linea de costa o una zona
escarapada) que condicionaria el paso de los animales por una zona y direccién determinadas.
Si bien este hecho no descarta la posibilidad de que existan comportamientos gregarios

relacionados, requiere de un estudio en detalle de los rastros e icnitas.

3) Misma orientacion de rastros: La presencia de rastros paralelos de un mismo icnotaxén y en una
misma orientacién, es propuesta por los autores como condicionada por la presencia de barreras

geogrificas y/o el paso de un grupo de dinosaurios que se desplazaban juntos.

4) Rastros paralelos de diferentes icnotaxones: En este caso, el anélisis por separado y en conjunto
de los diferentes icnotaxones condicionard las posibles interpretaciones, desde varios grupos de
herbivoros transitando por la misma zona, hasta posibles evidencias de depredacién en caso de

aparecer rastros de herbivoros o carnivoros.

Todos estos factores e interpretaciones comentados deben tenerse en cuenta siempre en un
contexto amplio, ya que otras fuentes de informacién pueden aportar matizaciones a los datos
icnolodgicos que hagan surgir otras posibilidades o descarten el comportamiento gregario de los

productores.

521 Primeras interpretaciones de gregarismo a partir del registro icnolégico

Con el paso del tiempo, multiples estudios icnolégicos han permitido reconocer estos
comportamientos gregarios en dinosaurios no avianos, pero estas interpretaciones fueron

anecdoticas durante mucho tiempo, especialmente durante el siglo XIX y buena parte del XX.

A pesar de que diversas evidencias icnolégicas permitieron la interpretacion de algunos rastros
como producidos por grupos o manadas de dinosaurios (e.g. Hitchcock, 1836; Albritton, 1942;
Bird, 1941, 1944), una de las publicaciones mds importantes realizadas sobre estas cuestiones es
la llevada a cabo por Ostrom, 1972. Esta publicacién se encuentra centrada en el gregarismo en
dinosaurios, y sienta algunas de las bases de la identificacién de este tipo de comportamiento en
paleontologia. A pesar de que algunos descubrimientos, como las acumulaciones
monoespecificas halladas en Bernissart (Iguanodon) y Ghost Ranch (Coelophysis), habian
permitido proponer el comportamiento gregario de algunas especies, Ostrom sostiene que las
evidencias icnoldgicas son esenciales a la hora de reconocer el gregarismo. Argumenta que estas
acumulaciones monoespecificas pueden ser el resultado de la simple presencia de individuos de
la misma especie en un lugar determinado, lo cual puede no ser evidencia de un
comportamiento social, rasgo que si debe tener el gregarismo. Ostrom, 1972 define gregarismo
como: “tendencia a formar o a desplazarse en grupos de individuos de la misma especie,
formando una manada o rebafio”. Con respecto a las acumulaciones monoespecificas de

individuos, si bien no descarta que sea una evidencia de comportamiento gregario, plantea el
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conocido ejemplo de ranas en un estanque, en el cual la presencia de multitud de individuos de
la misma especie estd condicionada por un habitat muy limitado en el espacio y no
necesariamente por un comportamiento social. Por tanto, plantea que el verdadero
comportamiento gregario debe ser aquel en el que los individuos son conscientes de la presencia
y comportamiento de otros, y su actividad individual se encuentra condicionada por el

comportamiento del grupo (Ostrom, 1972).

La visita de Ostrom a diversos yacimientos le hace percatarse de que, en algunos de ellos, la
orientacion de los rastros e icnitas parece presentar una direcciéon o direcciones preferenciales,
mientras que en otros las orientaciones son aleatorias, y no muestran claramente una direcciéon
preferente. Analiza varios yacimientos que contienen icnitas de dinosaurios que muestran
direcciones preferenciales, en especial el yacimiento de Mt. Tom de Massachusetts, en el cual
analiza 134 icnitas agrupadas en 28 rastros y algunas icnitas aisladas, pertenecientes a tres
icnotaxones diferentes: Eubrontes (Hitchcock, 1845), Anchisauripus (Lull, 1904) y Grallator
(Hitchcock, 1858). En su andlisis sobre estos datos encuentra que, de los 28 rastros, 20 de ellos
muestran una direccién de marcha similar, aproximadamente oeste, concentrada en un arco de
variacion de unos 30°. Ademds, de estos 20 rastros, 19 de ellos pertenecen al icnogénero
Eubrontes, mientras que sélo tres rastros pertenecientes a este icnogénero presentan
orientaciones fuera del arco de 30° hacia el oeste. De los 22 rastros de Eubrontes, 19 (86%)
presentan una orientacién aproximadamente oeste, mientras que el 80% de los rastros de otros
icnotaxones muestran orientaciones diferentes. Esto le lleva a concluir que la orientacién
similar de los rastros de Eubrontes debe estar condicionada por alguna circunstancia. La
comparacién de las orientaciones presentes en este yacimiento de Mt. Tom con otras extraidas
de publicaciones anteriores, que también muestran orientaciones preferentes permite a
Ostrom, 1972 determinar que existen evidencias paleoicnoldgicas que podrian indicar

gregarismo (Fig. 5.1).

Es de destacar que, si bien es cierto que Ostrom, 1972 propone como posible causa de las
orientaciones preferentes la presencia de barreras fisicas, descarta en muchos de los casos su
existencia sin aportar excesivas evidencias. En algunos de los casos analizados por Ostrom,
como el del yacimiento de Rocky Hill (Connecticut) (Ostrom, 1967, 1968), se muestran una gran
cantidad de rastros de diversos icnotaxones, aunque la mayoria pertenecientes de nuevo a

Eubrontes.
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Figura 5.1. Orientaciones relativas de los rastros presentes en: A) Yacimiento Mt. Tom (Massachusetts,
EEUU) y B) Yacimiento Lake Eanes (Texas, EEUU) (Albritton, 1942). Las lineas indican las orientaciones
obtenidas para los rastros, mientras que los puntos indican orientaciones obtenidas para icnitas aisladas.

La longitud de las lineas indica el nimero de rastros con la misma orientacién. Modificado de Ostrom,

1972.

El andlisis que realiza sobre las orientaciones de estos rastros muestra una mayor variedad,
aunque surgen dos orientaciones preferenciales y, ademas, opuestas (Fig. 5.2). Propone que, en
este caso, la superficie sobre la que impresionaron sus huellas los animales, estuvo expuesta
durante un mayor lapso de tiempo, permitiendo la impresién de un mayor nimero de huellas,

que enmascararian las direcciones preferenciales.

Figura 5.2. Orientaciones relativas de los

rastros presentes en el yacimiento de
. Rocky Hill (Connecticut, EEUU). Las
lineas indican las orientaciones obtenidas
para los rastros, mientras que los puntos
indican orientaciones obtenidas para
icnitas aisladas. La longitud de las lineas
indica el namero de rastros con la misma

orientacién. Modificado de Ostrom, 1972.

Para este caso, Ostrom, 1972 no plantea que exista una evidencia clara de gregarismo, como si
propone para otros casos como los yacimientos de Mt. Tom y Lake Eanes (Fig. 5.1). Las dos causas

probables de la presencia de orientaciones preferentes claras de los rastros en yacimientos
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icnologicos son: el comportamiento gregario y la presencia de barreras fisicas-geograficas que
condicionen la direccién en la que se desplazaban los animales (Ostrom, 1972). Si bien estas dos
causas no son necesariamente excluyentes (una manada podria desplazarse condicionada por la
presencia de una barrera fisica), es necesario un andlisis en profundidad de la estratigrafia de la
zona y de la presencia de estructuras que permitan determinar la orientacién de estas barreras
(p. €j. la orientacién de ripples o marcas de oleaje). Esto podra indicar si los productores de las
icnitas poseian un desplazamiento congruente con la presencia de barreras (p. ej., paralelo a la
linea de costa) o si la agrupacién de rastros en una misma direccién puede sélo ser explicada en
términos de comportamiento gregario. Para Ostrom, la presencia de orientaciones de rastros
diferentes a las preferenciales, descarta a priori la presencia de barreras geograficas, ya que estas
deberian condicionar el desplazamiento de todos los individuos que transitaron por una misma
superficie. Sin embargo, otros autores han propuesto que las relaciones con barreras como una
linea de costa no condicionarian de igual manera a todos los individuos, especialmente cuando

hay evidencias de que se trata de taxones diferentes (Getty et al., 2o11).

El yacimiento de Mt. Tom, utilizado por Ostrom para sentar algunas de las bases de las
evidencias de gregarismo en yacimientos icnoldgicos, fue reestudiado afios mas tarde por Getty
et al., 2011 con el objetivo de testar algunas de las conclusiones obtenidas en el estudio original.
Identifican un mayor numero de rastros e icnitas, pertenecientes a diversos icnotaxones,
relacionados con grandes terépodos (Eubrontes), pequenos terépodos (Grallator y Anchisauripus)
y ornitépodos (Anomoepus). De las 134 icnitas estudiadas por Ostrom, 1972, Getty et al., 2011
identifican 787 icnitas, todas ellas pertenecientes a icnotaxones relacionados con dinosaurios,

excepto un rastro de cocodrilomorfo (Batrachopus) (Fig. 5.3).

Ademis de la identificaciéon de rastros e icnitas, Getty et al., 2011 llevaron a cabo un estudio
estratigrafico que les permitié confirmar la presencia de marcas de oleaje o ripples tanto en la
capa principal (denominada capa de Ostrom), como en niveles por debajo y por encima
estratigraficamente. La medicién de las direcciones de estas marcas de oleaje permitié a los
autores identificar la presencia de una linea de costa con direccion NE-SO, que se mantuvo en
el tiempo durante el depdsito de los niveles analizados. El andlisis de las direcciones
preferenciales de los rastros terépodos (tanto los de gran tamafio como los de pequefio tamafio)
indica una bimodalidad en su distribucién que, ademas, es de orientaciones opuestas. En el caso
del icnotaxén Eubrontes, las direcciones preferentes de los rastros son aproximadamente E-O;
mientras que en los icnotaxones relacionados con terépodos de pequefio tamano, las
direcciones preferentes poseen una componente aproximada NO-SE. Esta distribucién
bimodal y opuesta estd presente en los icnotaxones relacionados con terépodos, tanto grandes
como pequenos, pero no en el icnotaxén relacionado con ornitépodos, en el que es mucho més
aleatoria. Este tipo de distribuciones, bimodales y opuestas, ha sido propuesta por algunos
autores como evidencia de transito condicionado por una barrera fisica (Lockley, 1986), en este

caso, una linea de costa. Algo destacable de este estudio es la diferencia entre las direcciones
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preferentes de teropodos grandes y pequenos, que muestran diferente comportamiento en
relacion a la linea de costa. La oblicuidad de los rastros de terépodos pequenios con respecto a
la linea de costa, llevo a los autores a proponer la hipotesis de Milner y Kirkland, 2007 y Olsen,
2010 en la cual algunos ecosistemas del Jurdsico Superior, aparentemente dominados por
terépodos, podrian estar basados en una dieta piscivora. Ademads, Getty et al., 2011 descartan la
presencia de una gran manada de terépodos de gran tamafo, proponiendo en su lugar que se
trata de individuos solitarios, o como mucho pequefios grupos. Esta argumentacién se
encuentra en lalinea planteada por Weems, 1987, 1992, 2003, por la cual el productor de Eubrontes
era seguramente mas grande que sus presas. El tinico taxén de gran tamano identificado, que
podria ser una presa para el productor de Eubrontes, es el productor del icnotaxén Otozoum. Sin
embargo, estos dos icnotaxones no se han encontrado asociados, por lo que, presumiblemente,
habitaban ecosistemas diferentes. Por tanto, si este terépodo de gran tamafio era mas grande
que sus presas potenciales, la existencia de una gran manada que tuviera que compartir los
recursos aportados por estas presas de pequefio tamafo, seria dificilmente sostenible

ecoldgicamente (Getty et al., 2011).

Con este estudio realizado por Getty et al., 2011, se demuestra que el estudio completo de los
yacimientos puede aportar informacién muy importante que condicione las conclusiones de un
trabajo. Ademds, combinar los resultados obtenidos con informacién y propuestas ecoldgicas

realizadas por otros autores y estudios, permite realizar hipétesis mucho mads interesantes.

Aungque algunas de las conclusiones de Ostrom, 1972 puedan ser motivo de debate, su articulo
fue de gran importancia para el reconocimiento de caracteres icnoldgicos que pueden ser
evidencias de gregarismo. El comportamiento gregario ha sido reconocido en multitud de
yacimientos paleoicnolégicos cuya informacién, combinada con otros datos aportados por
restos esqueletales, acumulaciones monoespecificas, inferencias filogenéticas y comparacion
con sistemas actuales (Currie y Eberth, 2010) ha permitido proponer comportamientos de

gregarismo en muchos grupos de dinosaurios no avianos (Myers y Fiorillo, 2009).
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Figura 5.3. Comparacién de la cantidad de rastros identificados por: A) Ostrom, 1972 y B) Getty et al., 2011.

5.2.2.  Evidencias de gregarismo en icnitas de la Peninsula Ibérica

Las evidencias de gregarismo basadas en el registro icnoldgico se centran, en el caso de la
Peninsula Ibérica, en tres grupos principales de dinosaurios no avianos: ornitépodos,
saurépodos y terépodos. A continuacién, se citaran algunos ejemplos de trabajos icnoldgicos
en la peninsula Ibérica, en los que se han inferido comportamientos gregarios en estos grupos,
y se intentard comparar con otras evidencias de gregarismo procedentes de otras fuentes de

informacién, que permitan dar una visién general a este respecto.

5.2.2.1.  Evidencias de gregarismo en dinosaurios ornitépodos

Las icnitas de dinosaurios ornitdpodos son bastante comunes en la Peninsula Ibérica, siendo
muestra del enorme éxito que este grupo de dinosaurios no avianos tuvo en todos los
continentes. Algunos de sus rastros e icnitas han permitido inferir comportamientos gregarios,

en diferentes edades y en diferentes cronologias.
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Barco et al., 2006 analizan el yacimiento soriano de Fuentesalvo (Fig. 5.4) (Moratalla, 1993), de
edad Creticico Inferior, en el que fue definido el icnotaxén Therangospodus oncalensis
(Moratalla, 1993), posteriormente enmendado por Lockley et al., 2000 y finalmente reclasificado
por Castanera et al., 2013a como Iguanodontipus? oncalensis. El estudio original llevado a cabo por
Barco et al., 2006 identifica 13 rastros, de los cuales 12 de ellos presentan orientaciones muy
similares. Dentro de estos 12 rastros de orientacién similar, 11 de ellos presentan direcciones
agrupadas en un arco de escasamente 15° (Barco et al., 2006). Ademas de las direcciones de
marcha, el calculo de la altura acetabular de los productores de estos rastros fue estimada entre
los 0,8 y los 1,1 m en 45 de 48 icnitas estudiadas (Barco et al., 2006), indicando una elevada

homogeneidad en las caracteristicas de los productores.

El célculo de velocidades realizado también arrojé resultados similares en casi todos los rastros,
ya que en 10 de ellos las velocidades estimadas fueron de entre o,92-1,09 m/s (segtin la ecuacién
de Alexander, 1976). Por tanto, la direccién de marcha de la mayor parte de los rastros, el tamafio
de sus productores y las velocidades calculadas, junto con una preservacién similar de las
icnitas, sugieren un comportamiento gregario de los dinosaurios productores. Sin embargo,
Barco et al., 2006 destacan que existen algunos rastros que intersecan entre si. Una de las
evidencias icnoldgicas de gregarismo planteada por algunos autores es el distanciamiento
regular de los rastros y la no interferencia entre ellos, que indicaria que los animales se
desplazaban los unos al lado de los otros sin estorbarse en la marcha (Lockley, 19809). Pero los
autores del trabajo argumentan que un grupo tan numeroso de individuos es dificil que
caminara con todos los individuos en una misma fila, y por la interferencia de tres rastros

diferentes, proponen que se desplazaban en al menos tres filas diferentes (Barco et al., 2006).

Esto es coherente con ejemplos actuales observados en algunos animales gregarios, que a pesar
de desplazarse en grupo no necesariamente caminan todos en una misma fila u oleada. La
afinidad de estas icnitas fue inicialmente terépoda (Moratalla, 1993; Lockley et al., 2000; Barco
etal., 2006), pero el reestudio del yacimiento, llevado a cabo por Castanera et al., 20133, permitié
la reinterpretacion de estas icnitas como ornitépodas, redefiniéndolas como Iguanodontipus?
oncalensis en lugar de Therangospodus oncalensis. Ademads, en este estudio se analizan algunos

rastros méas que fueron descubiertos en el yacimiento tras la publicaciéon de Barco et al., 2006

(Fig. 5.9).

Tras los trabajos de Barco et al., 2006 y Castanera et al., 20133, el nimero de rastros paralelos
identificados es de 14, lo cual conformaria un grupo relativamente numeroso de individuos
desplazdndose en varias oleadas. Si bien, en un principio, se trataba de una evidencia de
gregarismo en dinosaurios terépodos, la reinterpretacion de las icnitas realizada por Castanera

et al., 20133, apunta mds bien a una evidencia de gregarismo en dinosaurios ornitépodos.
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Figura 5.4. Esquema del yacimiento de Fuentesalvo en el que se muestran los rastros e icnitas presentes

en el yacimiento. Tomado de Barco et al., 2006.

Figura 5.5. Esquema del yacimiento de Fuentesalvo, mostrando los principales rastros e icnitas del
yacimiento. La zona delimitada en linea discontinua (izda.) indica los rastros no publicados por Barco et

al., 2006. Tomado de Castanera et al., 2013a.

En La Rioja, algunos yacimientos del Cretacico Inferior que muestran evidencias de gregarismo
en dinosaurios ornitépodos fueron recopilados por Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014. Estas

evidencias fueron divididas por los autores en: rastros paralelos (yacimientos de Barranco de
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Valdecevillo y La Barguilla) y acumulaciones de icnitas de icnotaxones ornitépodos
(yacimientos de Era del Peladillo 1, Umbria del Portillo, La Canal, El Contadero y Navalsaz). Los
ejemplos de rastros paralelos muestran, en el caso del Barranco de Valdecevillo tres rastros
ornitépodos paralelos, con una distancia entre rastros constante; la presencia de dos rastros con
icnitas de mayor tamafio que el rastro que se encuentra entre ellos. Una posible interpretacién
de estos rastros es la proteccién de un juvenil por dos adultos (Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente,
2014 y referencias incluidas) que, si bien es dificil de demostrar, no debe descartarse a la ligera,
ya que, si algunos de estos dinosaurios eran gregarios no es descartable que existiera cierto
cuidado parental. A este respecto, algunos hallazgos de zonas de puesta, en las que aparecen
relacionados huevos fésiles con individuos juveniles y adultos, evidencian que, al menos en
algunas especies, estos cuidados parentales eran frecuentes (Horner y Makela, 1979; Woodward

et al., 2015).

Existen multitud de yacimientos, tanto en la peninsula Ibérica como en otras partes del mundo,
que muestran evidencias de gregarismo en dinosaurios ornitépodos (Pifiuela et al., 2016 y
referencias incluidas). Sin embargo, las evidencias de este tipo de comportamiento en
ornitépodos del Jurdsico son mucho menos frecuentes. En el norte de la Peninsula Ibérica se
encuentra el yacimiento de Terefies, de edad Kimmeridgiense, y en el cual Pifiuela et al., 2016
han reconocido uno de los pocos indicios de gregarismo ornitépodo en materiales Jurasicos. El
yacimiento presenta 43 icnitas pertenecientes tanto a ornitépodos como a terépodos, y entre las
cuales pueden distinguirse 4 rastros formados por icnitas ornitépodas. Estos rastros presentan
direcciones aproximadamente paralelas, entre 185-197°. Se encuentran formados por icnitas
ornitdpodas, que, si bien los autores no clasifican en ningin icnotaxén concreto, presentan
caracteristicas relativamente robustas: son trid4ctilas, mas anchas que largas, con impresiones
digitales amplias y relativamente cortas, y angulos interdigitales amplios (Pifiuela et al., 2016).
Las velocidades obtenidas por los autores se encuentran en un rango de entre 0,04 y 0,04 m/s, lo
cual es coherente con otras observaciones realizadas sobre rastros posiblemente gregarios, que
no suelen mostrar velocidades muy elevadas (e.g. Matsukawa et al., 1997; Barco et al., 2006;
Castanera et al., 2013). Incluso se describe en el yacimiento de Tefieres una posible interaccién
entre dos de los individuos productores, ya que dos de los rastros convergen en un punto
determinado, donde las icnitas muestran solapamiento, y a partir de este punto los rastros
divergen ligeramente. Esto es interpretado por Pinuela et al., 2016, como una interaccién entre

dos individuos que caminaban el uno al lado del otro.

Los estudios estratigraficos realizados en la zona, habian identificado diversas estructuras que
indicaban la presencia de una linea de costa de direccién NO-SE (Valenzuela, 1988), por lo que
la direccién que siguen los rastros, que es aproximadamente sur, no parece verse especialmente
condicionada por esta barrera geografica, siendo la explicacion mas probable a estos rastros

paralelos el gregarismo.
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Los pocos ejemplos existentes de gregarismo en ornitépodos durante el Jurdsico vienen de
yacimientos del Jurasico Inferior de Utah (Lockley et al., 1998a) y del Jurésico Superior de Utah
y Portugal (Lockley et al., 1998b). Sin embargo, como comentan Pifiuela et al., 2016, estos rastros
anteriormente publicados pertenecen a icnotaxones como Anomoepus y Dinehichnos, que se
encuentran relacionados con taxones ornitépodos relativamente graciles, de pequefio-mediano
tamano. El caso del yacimiento de Terefes, supone una de las primeras evidencias de gregarismo
jurdsico en dinosaurios ornitépodos de mediano-gran tamafio y de complexién robusta. Por las
caracteristicas de las icnitas y la edad del yacimiento, Pifiuela et al., 2016 proponen como posible
productor algin miembro basal del clado Ankylopollexia, emparentado con géneros como

Draconyx o Cumnoria.

Gracias a los estudios icnoldgicos, existen gran cantidad de ejemplos cretacicos de gregarismo
en ornitépodos, tanto a nivel mundial (e.g. Currie, 1983, 1995; Lockley y Hunt, 1995; Matsukawa
et al., 1997; Lockley et al., 2006; Fiorillo et al., 2014; Paik et al., 2020; Yoon et al., 2021) como en la
Peninsula Ibérica (Aguirrezabala et al., 1985; Casanovas-Cladellas et al., 1993; Pérez-Lorente et
al., 1997; Castanera et al., 20132, b; Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014). A pesar de existir escasos
ejemplos en el registro jurdsico (Lockley et al., 1998a, b; Pifiuela et al., 2016), parece que los
comportamientos gregarios se encuentran presentes en ornitdopodos iguanodontidos basales
desde el Jurasico Inferior (Lockley et al., 1998a). Ademads, hay que tener en cuenta los ejemplos
existentes en el Jurdsico Superior, que aparecen en icnotaxones como Dinehichnus (Lockley et
al., 1998b), asociado con dinosaurios dryosauridos graciles y de pequefio-mediano tamafio; y en
icnitas que, a pesar de no encontrarse clasificadas de forma concreta, muestran caracteres
mucho mds robustos, seguramente relacionadas con el clado Ankylopollexia, en especies de

tamafo entre mediano y grande (Pifiuela et al., 2016).

5.2.2.2. Evidencias de gregarismo en dinosaurios saurépodos

En el caso de los dinosaurios saurépodos, existen también evidencias de gregarismo, que
proceden principalmente del registro icnolégico (e.g. Bird, 1944; Ostrom, 1985; Pittman y
Gillette, 1989; Barnes y Lockley, 1994; Lockley et al., 1994; Day et al., 2004; Castanera et al., 2011),
cuyas conclusiones se ven reforzadas por diversos hallazgos esqueletales (Coria, 1994; Winkler

et al., 2000; Bandyopadhyay et al., 2002; Pol et al., 2021).

Algunas de las primeras interpretaciones de gregarismo en este grupo de dinosaurios fueron
realizadas por Bird, 1941, 1944, en base a una serie de rastros de saurépodos encontrados en los
materiales del Cretacico Inferior de la Fm. Glen Rose (Texas, EEUU). En la descripcién de los
rastros realizada por R.T. Bird, son interpretados como producto de una suerte de “desfile”,
asumiendo que el conjunto de rastros paralelos que aparecen fue producido por una manada de
estos animales. Estudios posteriores de estos rastros han confirmado algunas de las teorias

propuestas por Bird, 1939, 1941, 1944, como por ejemplo que las icnitas son producto del paso de
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un grupo de saurépodos (Farlow, 1987; Farlow et al., 2012). Desde estas primeras
interpretaciones, y del trabajo anteriormente citado de Ostrom, 1972, comenzaron a identificarse
nuevas evidencias de gregarismo en este grupo de dinosaurios. En estos afos posteriores nuevos
rastros de saurépodos con evidencias de gregarismo fueron publicadas (Myers y Fiorillo, 2009 y
referencias incluidas). En la recopilacion de evidencias de gregarismo publicada por Myers y
Fiorillo, 2009, muestran también algunas evidencias de gregarismo aportadas por
acumulaciones esqueletales, que no sélo soportan algunas de las conclusiones obtenidas de los
estudios icnoldgicos, sino que proponen algunas nuevas caracteristicas a la composicion de las
manadas de algunos grupos de saurépodos. Segin estos autores, el andlisis de algunos de los
yacimientos con restos esqueletales de varios individuos sugiere que, al menos en algunos
grupos de saurépodos, existia una segregacion por edad de los individuos (Myers y Fiorillo,
2009). Esta propuesta se basa en el estudio de yacimientos en los que se interpreta una
mortandad generalizada entre los miembros de un grupo o manada, en los que se puede
descartar la presencia de un gran sesgo en cuanto a la seleccién de individuos fosilizados. En el
andlisis llevado a cabo por estos autores, se observa que en algunos yacimientos con multiples
saurépodos, todos ellos son o bien individuos juveniles/inmaduros o individuos adultos, pero
no aparecen ambos en la asociacién. Esto lleva a los autores a proponer, siguiendo algunas
hipétesis anteriores (le Loeuff, 2005; Fiorillo, 1998), que algunos dinosaurios saurépodos poseian
cuidados parentales limitados como mucho a la etapa de incubacién de las puestas, tras lo cual,
los individuos juveniles nacidos de dicha puesta, se agruparian en manadas de juveniles,
separadas de las de los adultos (Myers y Fiorillo, 2009). Esta propuesta no se generaliza a todo el
grupo de los dinosaurios saurépodos, ya que hay casos tanto icnolégicos (Farlow, 1987;
Leonardi, 1989) como de acumulaciones esqueletales (Coria, 1994; Sander et al., 2006; Pol et al.,
2021), que parecen sugerir la existencia de manadas sin segregacién por edades, con individuos
tanto juveniles como adultos. Sin embargo, algunos descubrimientos recientes como el
publicado por Pol et al., 2021 pueden ayudar a matizar algunos de estos aspectos. En el sur de la
Patagonia argentina, se hallaron hasta 8o individuos y 100 huevos fésiles del sauropodomorfo
Mussaurus patagonicus . en materiales del Jurasico Inferior (Pol et al. 2021). Este descubrimiento
ha permitido una cierta combinacién de las dos propuestas anteriormente mencionadas, ya que
este descubrimiento ha permitido deducir que las manadas de Mussaurus patagonicus mantenian
una cierta cohesién social a lo largo de su ciclo de vida, como demuestra el hecho de encontrar
individuos de todos los estados ontogénicos en al mismo yacimiento (desde embriones a
individuos adultos). Sin embargo, dentro de esta manada existian ciertas segregaciones por
edad, como demuestra la presencia de individuos juveniles fosilizados juntos en un 4rea muy
concreta, sin evidencias de transporte post mortem (Pol et al., 2021). Esta segregacién por edades
es algo relativamente frecuente en especies actuales de grandes herbivoros, sobre todo en
aquellas en las que las diferencias de tamafio entre juveniles y adultos son importantes, ya que
facilitan la cohesién de los individuos del grupo (Ruckstuhl, 1999; Ruckstuhl y Neuhaus, 200r1).
Esto se debe a las diferencias existentes en los patrones de actividad y de obtencién de alimento

de los diferentes grupos ontogénicos, que son mds facilmente sincronizados si existe una
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segregacion por edades. Pero como comentan Myers y Fiorillo, 2009, la gran variedad de
comportamientos observados en especies actuales, asi como la temporalidad de algunas de estas
agrupaciones o segregaciones, sugieren que la variabilidad de estos comportamientos podia ser
muy alta entre diferentes grupos de dinosaurios, incluso variando a lo largo de las estaciones en

una misma manada.

En la Peninsula Ibérica, si bien las evidencias de gregarismo en saurépodos no son
excesivamente abundantes, si que existen algunos ejemplos que permiten sugerir un
comportamiento gregario o, incluso, una segregacién por edades. En el yacimiento de Las
Cerradicas (Galve, Espana)(Fig. 5.6) de edad Creticico Inferior, Castanera et al., 2011
identificaron 6 rastros de saurépodos de pequefio tamafio. Algunas de las caracteristicas de estos
rastros permitieron a los autores proponer un comportamiento gregario de los productores.
Presentan direcciones de desplazamiento similar, existe escasa separacién entre ellos y el
andlisis de velocidad muestra valores muy similares para todos los rastros (entre 1,6 y 2,7 m/s).
Ademais, el tamanio de las icnitas es similar y de pequefio tamafio (icnitas del pie entre 24 y 29
cm de longitud), especialmente si se compara con otros ejemplos de icnitas saurépodas de la
misma época, que pueden llegar a los 60 cm de longitud (Santiesteban et al., 2009). Este hecho
puede respaldar la propuesta de Myers y Fiorillo, 2009, de la segregaciéon por edades en
determinadas especies de sauropodos. Aunque Castanera et al., 2011 no descartan la posibilidad
de que se trate de individuos adultos de una especie de saurépodo de pequefio tamafio. Estos
saurépodos de pequefio tamafio podrian haber sido el fruto de un proceso evolutivo en
insularidad, en el cual algunas especies verian reducido su tamafio para paliar la limitacién de
recursos. La presencia tanto de restos éseos como de icnitas de saurépodos de gran tamafio en
la misma formacién que el yacimiento de Las Cerradicas (Castanera et al., 2o11 y referencias
incluidas), lleva a Castanera et al. 2011 a optar por la opcién de un grupo de saurépodos juveniles

como la mas probable.

En La Rioja, aunque no son excesivamente numerosos, existen algunos yacimientos con
evidencias de gregarismo en saurépodos, recopilados por Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014. Se
pueden dividir en dos grupos de evidencias: rastros paralelos del mismo icnotaxén (yacimiento
de San Martin 1) y acumulaciones de icnitas del mismo icnotaxén en un espacio relativamente
reducido (yacimientos de Era del Peladillo 2-6, El Robledal, Trevijano 2 y Soto 2. Como se puede
observar, las evidencias de gregarismo en saurépodos encontradas en La Rioja son mayormente
proporcionadas por acumulaciones de icnitas del mismo tipo. Excepto el caso de San Martin 1,
donde ademas los rastros se encuentran incompletos, el resto son icnitas saurépodas que no
definen rastros claros ni orientaciones preferentes. Sin embargo, como destacan Garcia-Ortiz y
Pérez-Lorente, 2014, los ejemplos existentes muestran icnitas homogéneas y de tamanos
similares (Fig. 5.7), lo cual puede contribuir al aspecto de la segregacién por edad propuesto por
Myers y Fiorillo, 2009, y que parece confirmarse con algunos de los descubrimientos

mencionados.
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Los rastros sauropodos relacionados con comportamientos gregarios han sido asociados con
neosaurépodos diplodécidos (icnotaxones similares a Parabrontopodus y Breviparopus) y con
titanosauriformes (icnotaxones similares a Brontopodus) y con otros grupos todavia no asociados
a ningun icnotaxdn especifico. Estos aspectos son coherentes con lo que muestran los ejemplos

de la Peninsula Ibérica (Castanera et al., 2014 y referencias incluidas).

Figura 5.6. Esquema de los rastros
saurépodos paralelos presentes en el
yacimiento de Las Cerradicas (Galve,

Espafa). Tomado de Castanera et al., 2011.

Ademais, como destacan Castanera et al., 2014, los ejemplos de saurépodos gregarios de la
Peninsula Ibérica se encuentran principalmente constituidos por rastros de icnitas de pequefio
y mediano tamafo, aunque existen también algunos ejemplos en rastros de icnitas de gran
tamafo, asociadas con individuos adultos. Si se confirma la predominancia de evidencias
gregarias para individuos de pequefio y mediano tamafio, mostrando los de gran tamafo
tendencias mas solitarias (e.g. Torcida Fernandez-Valdor et al., 2021), podria indicar una
tendencia de los individuos juveniles/inmaduros a formar grupos que les permitieran
defenderse de algunos depredadores, mientras que los ejemplares adultos, con escasos o ningin
depredador en potencia, podrian mostrar hdbitos menos grupales. Esto no implica que los

ejemplares adultos no formaran parte de manadas o grupos, sino que su tamano les permitiria
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separarse del resto de individuos en su busqueda de recursos sin asumir un riesgo

excesivamente alto.

Figura 5.7. Yacimiento de Soto 2. Fotografia del yacimiento (sup.) y esquema extraido de Garcia-Ortiz y

Pérez-Lorente, 2014.

5.2.2.3. Evidencias de gregarismo en dinosaurios terépodos

Como se ha visto hasta ahora, los comportamientos gregarios han sido frecuentemente
invocados para explicar determinados hallazgos tanto icnolégicos como de material éseo de
ornitépodos y saurépodos. Los beneficios que estos grupos de dinosaurios herbivoros podrian
obtener de este tipo de comportamientos son variados, desde la proteccién contra los

depredadores durante desplazamientos, obtencién de recursos o migraciones (Currie y Eberth,
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2010); hasta la proteccién de las puestas de la manada en las épocas reproductivas (Reisz et al.,
2012, 2013; Pol et al., 2021). Sin embargo, determinadas especies de terépodos también podrian
haberse beneficiado de este tipo de habitos gregarios, especialmente en especies de pequefio y
mediano tamano, que podrian haber usado este tipo de colaboraciones entre individuos para
aumentar su eficiencia depredadora y la defensa contra otros depredadores de mayor tamafo.
Aunque también existen propuestas de gregarismo en especies de terépodos de gran tamano
(e.g. Ostrom, 1972; Currie y Eberth, 2010; Eberth y Currie, 2010), muchas veces, las
interpretaciones realizadas cuando se encuentran asociados varios individuos de gran tamano
suelen apuntar hacia las comparaciones con ecosistemas actuales, en las que grandes predadores
suponen en torno a un 5-10% de los individuos de un ecosistema (Currie y Eberth, 2010). Por
ello, se suele argumentar que el hecho de encontrarlos juntos no es casual, y muchas veces es
inferido algdn tipo de comportamiento gregario (Currie 2000; Roach y Brinkman, 2007; Currie
y Eberth, 2010). Sin embargo, en este tipo de inferencias se debe tener siempre presente el tipo
de presas y ecosistemas en los que habitaban estas especies, para poder determinar si la
asociaciéon de grandes depredadores podia favorecer a los individuos (en caso de existir en el
mismo ecosistema presas de gran tamafio) o si la competencia por el alimento dentro del grupo

podria suponer un factor limitante para su estabilidad.

El registro icnoldgico presenta algunos ejemplos de posible gregarismo en dinosaurios
terépodos, y hay que recordar que algunas de las primeras interpretaciones de gregarismo en
dinosaurios fueron realizadas en base a icnitas de dinosaurios terépodos (Hitchcock, 1836).
Ademas de que, como se ha comentado anteriormente, uno de los trabajos m4s influyentes para
el reconocimiento de gregarismo en el registro icnolégico fue realizado por Ostrom, 1972 en base
aicnitas del icnotaxén Eubrontes (ver Getty et al., 2011 para matizaciones de esta interpretacion).
Con el tiempo, diversos trabajos han propuesto comportamientos gregarios en terépodos para
explicar algunos yacimientos de icnitas en diversos lugares del mundo, y en materiales de
diferentes edades, desde finales del Triasico hasta el final del Cretacico (e.g. Currie, 1983;
Mossman y Sarjeant, 1983; Leonardi, 1989; Day et al., 2004; Clark et al., 2005; Moreno et al., 2012;
Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014; Razzolini et al., 2016; Heredia et al., 2020). En general, estas
evidencias se basan en la presencia de rastros paralelos del mismo icnotaxén, y que en muchas
ocasiones presentan las caracteristicas necesarias propuestas por Thulborn y Wade, 1989 para

realizar inferencias de gregarismo.

En la Peninsula Ibérica existen algunos ejemplos de gregarismo en yacimientos de icnitas, tanto
en el Jurasico (Razzolini et al., 2016) como en el Cretéacico (Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014).

Razzolini et al., 2016 aportan un estudio en profundidad del yacimiento de Vale de Meios en la
cuenca Lusitdnica, en materiales del Jurasico Medio (Batoniense). El ambiente en el que se
formo este yacimiento es interpretado como una llanura intermareal, cercana a un lago
intermareal o lagoon (Razzolini et al., 2016). En este yacimiento se han encontrado m4s de 700

icnitas (aunque se estima la presencia de mas de 3000), agrupadas en méas de 8o rastros (Razzolini
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et al., 2016). Las icnitas son de afinidad terépoda, y es uno de los yacimientos jurasicos del
mundo con mayor cantidad de este tipo de icnitas. Los dinosaurios productores eran terépodos
de mediano y gran tamafo (longitudes de icnita entre 22-8o cm), probablemente pertenecientes
a la familia Megalosauridae, ya que esta familia de dinosaurios parece ser dominante en el
registro europeo, y no existen ejemplos de otros dinosaurios terépodos jurdsicos en Europa que
pudieran producir icnitas de este tamafio (Razzolini et al., 2016). Los rastros béasicamente
muestran dos orientaciones, siguiendo aproximadamente una misma direccion ESE-ONO, con
un 10% de los rastros presentando orientacion ESE y el resto con orientacién aproximada ONO.
Como se ha visto en algunos ejemplos anteriores (e.g. Getty et al., 2011), esta bimodalidad en las
orientaciones puede ser provocada por la presencia de una linea de costa o una barrera
geografica; algo que también se ha observado en rastros actuales, en los que la presencia de una
masa de agua condiciona la presencia de rastros aproximadamente paralelos a su linea de costa
en una y otra direcciéon (Cohen et al., 1993). Sin embargo, en el caso del yacimiento de Vale de
Meios, la orientacion del go% de los rastros (ONO) es perpendicular a la linea de costa, que
posee una direccién aproximada ENE-OSO (Razzolini et al., 2016). Esto permite a los autores
proponer que la bidereccionalidad de los rastros no es provocada por el transito de los
productores alrededor de una masa de agua, sino que parece responder a un tipo de relacién
mds activo con este tipo de ambientes. Esta propuesta ya habia sido realizada por algunos
autores para explicar la oblicuidad de algunos rastros terépodos con respecto a la linea de costa,
y que podria indicar una dieta piscivora de los productores (e.g. Getty et al., 2011) 0 una dieta
basada en los restos de vertebrados acudticos expuestos en épocas de bajada del nivel de agua
(Razzolini et al., 2016). La presencia de este gran nimero de rastros puede indicar la estrecha
relacion de estos animales con las masas de agua, especialmente en momentos en los cuales el
nivel de agua descendia. El descenso del nivel de agua podria haber provocado unas condiciones
mucho mas restringidas de la laguna intermareal, provocando el aumento de la mortandad de
diferentes especies, que podrian haber servido de alimento para estos dinosaurios. Aunque los
datos extraidos de las icnitas no permiten asegurarlo, Razzolini et al., 2016 proponen que estos
rastros fueron generados por individuos solitarios o en pequefios grupos, mientras acudian a

esta zona a alimentarse.

En LaRioja, en los materiales del sector oriental de la Cuenca de Cameros, Garcia-Ortiz y Pérez-
Lorente, 2014, mencionan la existencia de 11 yacimientos con icnitas terépodas que pueden ser
evidencias de gregarismo. De estos 11 casos, ocho de ellos presentan rastros paralelos, en una
(yacimientos de Era del Peladillo 1 y 7, Pefiaportillo I, La Ilaga y Valdebrajes) o dos direcciones
(yacimientos de Era del Peladillo 3, Los Cayos A y La Senoba); y tres de ellos son acumulaciones
de icnitas sin orientaciones definidas (yacimientos de Las Mortajeras, Icnitas 3 y Las Losas), si
bien en estos yacimientos pueden reconocerse también algunos rastros paralelos, pero la

identificacién de direcciones de desplazamientos preferentes no es posible.

93



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

En el caso del yacimiento de La Senoba (Fig. 5.8), aparece una direcciéon de desplazamiento
preferente con sentido N-S y orientaciones bimodales N y S, sin una predominancia clara por
ninguna de las orientaciones (Pérez-Lorente, 2015). Algunos de los rastros muestran
orientaciones ligeramente divergentes, que provocan que algunas de las trayectorias se
entrecrucen e intersequen, pero las caracteristicas de unos y otros rastros indican al menos dos
momentos diferentes de impresién de las huellas. Por ejemplo, de los rastros con orientacién
norte, dos de ellos no muestran icnitas con evidencias de colapso de barro (LS4 y LSt (Fig.
5.9A\); estos rastros muestran orientaciones algo diferentes y se entrecruzan con rastros que st

muestran evidencias de colapso de barro (Fig. 5.9B).

Figura 5.8. Esquema del yacimiento de La Senoba y algunos de los rastros e icnitas identificados.

Ademas, las velocidades calculadas para estos rastros muestran grandes variaciones entre unos
y otros, entre 1,11-3,06 m/s en aquellos con orientacién norte y entre 0,83-2,5 m/s para aquellos
con orientaciéon sur (Pérez-Lorente, 2015). Estas variaciones tanto en la conservacién de las
icnitas como en las velocidades calculadas sugieren que, si bien es probable que algunos de estos
dinosaurios se desplazaran juntos, lo més probable es que se tratara de varios individuos
solitarios que transitaron por la misma zona en momentos diferentes, probablemente

condicionados por la geografia de la zona, que forzé su paso por este punto.

94



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

Figura 5.9. Diferencias de conservacién de las icnitas terépodas de La Senoba. A) Sin evidencias de

colapso de barro y B) Con colapso de barro y estrangulacién de las impresiones digitales.

El yacimiento de La Era del Peladillo 1 muestra evidencias de gregarismo tanto en ornitdpodos
como en terdépodos. En su parte este (Fig. 5.10) aparecen cinco rastros de icnitas terépodas de
tamafio medio-grande (26-36 cm de longitud de icnita) divididos en dos grupos: tres de los
rastros (IPL8-1PL1o) con orientacién aproximada SO, y dos rastros G(PL6 y 1PLy) con orientacién
S. Los rastros 1PL8-1PLio muestran direcciones paralelas durante aproximadamente 25 m,
mostrando caracteristicas similares en cuanto a morfologia, tamafio y orientacién. 1PL6 y 1PL;
muestran caracteristicas muy similares a las de los otros tres rastros, pero muestran
orientaciones ligeramente diferentes, incluso atravesando los rastros en algin punto. Esto
podria indicar dos grupos diferentes de terépodos, aunque de caracteristicas similares, en dos

momentos diferentes (Pérez-Lorente, 2015).

Figura 5.10. Esquema del yacimiento de La Era del Peladillo en el que se observan los rastros de terépodos
paralelos en su parte este y la acumulacién de icnitas ornitépodas, interpretada como una manada, en la

parte oeste.

Uno de los casos mas curiosos en cuanto a gregarismo terépodo de La Rioja viene del
yacimiento de Pefaportillo I (Fig. 5.11), en el cual se han identificado 7 rastros diferentes (PP144-
PP150), 6 de ellos relacionados con dinosaurios terépodos (PP144-PP159) y otro de afinidad
desconocida (PP150). Los rastros terépodos presentan dos direcciones diferentes: uno de ellos
(PP146) tiene una direccién SE, mientras que los otros cinco (PP144, PP145, PP147-PP149) tienen
una direcciéon OSO. Los rastros PP144, PP145 y PP146 podrian agruparse dentro de lo que en este
yacimiento llamariamos morfotipo terépodos de tamafio medio, y poseen caracteristicas

similares, siendo icnitas tridactilas, mesaxdnicas, con impresiones digitales afiladas,
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impresiones de almohadillas digitales y talones prominentes y redondeados. Existen algunas
diferencias morfoldgicas entre PPi46 y los otros dos rastros, pero en general poseen
caracteristicas muy similares. En cuanto a tamafios, PP145 presenta las icnitas de mayor tamano
(entre 38-46 cm) mientras que PP144 muestra las menores dimensiones (entre 2;7-32 cm). Por otro
lado, tenemos el morfotipo terépodo de pequefio tamano, que consta de los rastros PP147-PP148.
Se trata de icnitas tridactilas de entre 13 y 15 cm de longitud, en algunas de las cuales pueden
diferenciarse impresiones de las almohadillas plantares y de las terminaciones ungueales. Se
encuentran asociadas con dinosaurios terépodos, pero en este rango de tamanos, en ocasiones
es dificil diferenciar entre icnitas ornitépodas y terépodas (Castanera et al., 2013a). La
orientacion practicamente idéntica de los rastros PP144, PP14s, PP147, PP148 y PP149, asi como la
escasa separacion entre ellos y el hecho de que no existen intersecciones entre los diferentes
rastros, ha llevado a proponer la idea de un grupo familiar de terépodos (Pérez-Lorente et al.,
2001), lo cual implicaria un cierto cuidado parental en este grupo de dinosaurios. Si bien esta
idea es muy dificil de confirmar, es una propuesta que no puede descartarse, sobre todo
teniendo en cuenta que existen evidencias de cuidado parental en dinosaurios terépodos

(Norell et al., 1995; Grellet-Tinner et al., 2006).

- Icnitas teropodas de tamafio medio
‘:l Icnitas teropodas de tamafio pequefio

Figura 5.11. Esquema del yacimiento de Pefaportillo 1.
53.  Conclusiones parciales del capitulo

El gregarismo o la agrupacién de individuos de la misma especie es un comportamiento
complejo que se da en multitud de grupos y especies de organismos, producto de variadas
razones y que puede ser de caracter temporal o estable en el tiempo. La pertenencia a un grupo
puede acarrear notables ventajas evolutivas y competitivas en términos de defensa contra
depredadores, consecucién de recursos o competencia intraespecifica. Pero también puede
acarrear algunas desventajas para los individuos: reduccién del éxito reproductivo, competencia

intragrupal por los recursos o una mayor facilidad de deteccién por parte de los depredadores.
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En paleontologia de vertebrados, y mas concretamente en paleontologia de dinosaurios, este
comportamiento ha sido ampliamente discutido desde el siglo XIX, y sigue siendo motivo de
debate en algunas investigaciones actuales. Los primeros descubrimientos de acumulaciones
monoespecificas de individuos y de conjuntos de rastros similares, en algunos casos paralelos,
hicieron surgir las primeras propuestas sobre gregarismo en dinosaurios no avianos. En
términos icnoldgicos, si bien se habian realizado algunas propuestas previas, la aparicion del
articulo de Ostrom, 1972 sentd algunas de las bases formales para la identificaciéon de
comportamientos gregarios en base a las icnitas. Junto con este articulo, otros, como la
propuesta de célculo de velocidades de Alexander, 1976 proporcioné a paleontdlogos e
icnélogos herramientas para estudiar este tipo de comportamientos en base a las icnitas. Las
caracteristicas propuestas actualmente para poder inferir comportamientos gregarios en base a
icnitas serian: presencia de rastros paralelos o, en ocasiones, acumulaciones de rastros del
mismo icnotaxdn sin una orientaciéon preferente; velocidades similares de rastros paralelos;
conservacion y profundidad similar de los rastros, que permita determinar que pudieron ser
producidas en un lapso de tiempo corto; ausencia de superposicion de rastros; y distancias entre
rastros compatibles con animales desplazandose juntos, es decir, sin que sus cuerpos pudieran
interferir los unos con los otros. Todas estas caracteristicas deben englobarse en un estudio
completo, que permita determinar si su presencia puede estar condicionada a otros factores
externos al gregarismo; incluso, algunos estudios han demostrado que la ausencia de algunas de
estas caracteristicas puede ser justificable en determinados casos, como por ejemplo cuando se

trata de grupos especialmente numerosos.

El conjunto de informacién proporcionado por diversos estudios, en base a diferentes fuentes
de informacién, ha permitido observar que los comportamientos gregarios pudieron estar
bastante generalizados entre el superorden Dinosauria, habiéndose propuesto para casi todos
los grupos principales que lo conforman. En la Peninsula Ibérica, los yacimientos de icnitas han
aportado abundante informacién a este respecto, arrojando algo de luz sobre el gregarismo en
grupos como ornitépodos, saurépodos y terdopodos.

Las icnitas de dinosaurios ornitépodos de la Peninsula Ibérica han permitido proponer
comportamientos gregarios en este grupo desde el Jurdsico Superior, lo cual, combinado con
otras investigaciones realizadas en otras partes del mundo, pueden mostrar evidencias de este
comportamiento incluso desde el Jurasico Inferior. Ademas, estas evidencias gregarias jurasicas
aparecen en diferentes tipos de icnitas ornitdpodas, tanto griciles como robustas, lo cual ha
permitido extender este comportamiento a diferentes clados basales dentro de Iguanodontia,
como Dryosauridae y Ankylopollexia. Las inferencias gregarias en ornitépodos creticicos son
muchos mas abundantes, probablemente debido al sesgo provocado por la cantidad de
yacimientos de icnitas cretdcicos que existen en la Peninsula. Las icnitas de este grupo de
dinosaurios no avianos han permitido proponer la existencia de grupos gregarios relativamente

numerosos (hasta 14 individuos definidos por rastros paralelos en el yacimiento de Fuentesalvo
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o manadas incluso méds numerosas como pueden sugerir algunas acumulaciones como la de La
Era del Peladillo 1). Incluso, algunos rastros han permitido sugerir la idea de cierto cuidado
parental, lo cual es una idea que, aunque es dificil de demostrar, no es descartable teniendo en

cuenta algunos comportamientos gregarios actuales.

Las evidencias sobre gregarismo en dinosaurios saurépodos han sido reconocidas en el registro
icnoldgico desde el siglo XIX, y tradicionalmente han sido las icnitas la principal fuente de
informacion a este respecto. La presencia de rastros paralelos saurépodos ha sido documentada
en multitud de ocasiones, si bien es cierto que algunas cuestiones importantes han surgido de
la combinacion de informacién procedente del registro icnoldgico y de sus restos esqueléticos
y acumulaciones. Muchos de los casos en los que se han documentado rastros paralelos o
acumulaciones de icnitas de estos animales, estdn compuestos por icnitas de pequefio o
mediano tamafo, lo cual, junto con algunos hallazgos de acumulaciones de individuos
juveniles, han permitido proponer que existia cierta segregacion por edades en las manadas de
algunas especies de saurépodos. Si bien en algunos casos este pequefio-mediano tamafio podia
estar producido por efectos de enanismo insular, en otros, el hallazgo de indicios de grandes
saurépodos en areas cercanas y edades similares, parece apuntar hacia cierta segregaciéon por
edades, en las que los individuos juveniles se encontrarian separados de los adultos. Estas
afirmaciones pueden encontrarse matizadas por hallazgos realizados en la Patagonia, donde se
han encontrado acumulaciones de sauropodomorfos, que parecen indicar que en algunas
especies existia una cohesion social entre todos los grupos ontogenéticos, formando manadas
compuestas por adultos y juveniles, pero con cierta segregacién por edades dentro de la misma.
Esto es coherente con lo observado en algunas especies actuales en las que existen importantes
diferencias de tamafio (dimorfismo sexual y ontogenético), y en las cuales individuos juveniles

y adultos se segregan para optimizar la consecucion de recursos.

En el caso de los dinosaurios terépodos, los comportamientos gregarios podrian haber sido
también beneficiosos en algunos aspectos, especialmente en las especies de tamano pequefio y
medio, aunque también en especies de gran tamafio si las condiciones ecoldgicas lo permitian,
en especial en ecosistemas donde existian presas de gran tamafio que pudieran aportar
suficientes recursos a un grupo de grandes depredadores. El registro icnolégico lleva aportando
evidencias de gregarismo desde el siglo XIX, abarcando un rango temporal amplio, desde el
Triasico hasta finales del Cretacico. En la Peninsula Ibérica, se han reportado evidencias de
gregarismo desde el Jurdsico Medio hasta el Creticico, siendo especialmente frecuentes los
ejemplos en el Cretacico Inferior. En La Rioja, existen diversos yacimientos icnoldgicos que
muestran evidencias de gregarismo, tanto en forma de rastros paralelos como de acumulaciones
de rastros del mismo icnotaxén. Algunos ejemplos sugieren incluso la idea de cierto cuidado
parental, aunque, como suele ocurrir en estos casos son propuestas dificiles de demostrar, si

bien tampoco pueden ser descartadas.
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Por todo lo mencionado, y si las propuestas realizadas por multitud de trabajos y autores son
correctas, el gregarismo parece un comportamiento bastante generalizado dentro del
superorden Dinosauria, al menos, en cuanto a su distribucién en los diferentes clados que lo
componen. Esto puede llevar a la conclusién de que, o bien el gregarismo aparecié ya en los
primeros integrantes del superorden, y fue mantenido en algunas especies y abandonado en
otras; o bien que puede ser desarrollado por multiples tipos de organismos, sin una relacién
evolutiva comun, como demuestran los comportamientos sociales en multitud de animales
actuales. De ahi la problemética de como definir gregarismo, y el grado de complejidad necesario

para ser considerado tal.
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CAPITULO 6.

CAPACIDAD DE LOCOMOCION Y CARRERA
EN DINOSAURIOS NO AVIANOS
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6.1. Introducciéon

Los dinosaurios bipedos no avianos han sido uno de los grupos paleontolégicos que mds interés
han suscitado tanto para los investigadores como para el publico general, siendo objeto de
numerosos estudios y formando parte de la cultura general en la sociedad desde el siglo XIX.
Algunos grupos dentro de los dinosaurios no avianos, en especial los terépodos, poseen una
especial repercusion y suscitan un gran interés con cada nuevo descubrimiento. El hecho de ser
un grupo de animales depredadores, con un plan corporal que no tiene equivalentes en la
actualidad, los convierte en un grupo excepcionalmente interesante, pero, a su vez, algunos
aspectos de su paleobiologia y, en especial, de su comportamiento y modo de vida son dificiles
de investigar por la falta de homologos actuales. Una de las cuestiones que durante anos ha sido
objeto de debate y de multiples investigaciones es la capacidad de locomociéon de los
dinosaurios terépodos no avianos (e.g. Bishop et al., 2017; Bishop, 2018). Su modo de
desplazamiento y las velocidades que podian alcanzar han sido y siguen siendo cuestiones
controvertidas en el mundo de la paleontologia. La investigacién sobre estos conceptos se ha
abordado a partir de diferentes metodologias, muchas de ellas basadas en la informacién
osteolodgica extraida de sus huesos fésiles. Estas investigaciones han servido para generar
modelos biomecdnicos basados en caracteristicas anatémicas observables (morfologia dsea,
inserciones musculares, tamafio, etc.) y en estimaciones sobre su biologia y morfologia (masa
corporal, potencia muscular, momento de fuerza de sus extremidades, etc.). Con la ayuda de
este tipo de modelos, algunos autores han sido capaces de realizar estimaciones sobre la
velocidad maxima de locomocién que podrian alcanzar algunos terépodos (Farlow et al., 1995;
Mazzeta y Blanco, 2001; Hutchinson et al., 2005; Sellers y Manning, 2007; Dececchi et al., 2020).
Como se ha comentado, los resultados obtenidos en este tipo de trabajos resultan ser dificiles
de testear por la falta de animales actuales que presenten un plan corporal similar al que poseian
los dinosaurios terépodos. Algunos de sus descendientes actuales, las aves, son también
animales bipedos con desplazamiento terrestre y sin capacidad de vuelo (avestruces, emues,
etc.), pero su plan corporal difiere de los dinosaurios terépodos no avianos en aspectos
importantes. Esto radica en su condicién de animales de desplazamiento terrestre procedentes
evolutivamente de grupos voladores, cuya evolucién hizo desaparecer o modificar algunas

caracteristicas importantes en su plan corporal:

- La pérdida de la prolongacién caudal de su columna vertebral, con la consiguiente
modificacién del centro de masas y del angulo que forman cuerpo y extremidades

posteriores.
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- Consiguiente reducciéon del musculo caudo-femoralis (de gran relevancia en la

locomocién de los dinosaurios terépodos no avianos).
- Reduccién de la masa corporal y de la influencia de la zona craneal en esta.

- Modificaciones en las proporciones del quiridio.

Por estas modificaciones, la falta de capacidad de testeo de algunas de las investigaciones
citadas resulta problematica, ya que muchas veces es dificil confirmar o refutar algunas de las
hipotesis propuestas. A este respecto, laicnologia surge como una herramienta interesante para
la investigacién de la capacidad de locomocién de los terépodos extintos (e.g. Farlow et al.,
2000), por su condicién de evidencia fésil resultante de la interacciéon de estos animales con el
entorno. Sus icnitas y rastros fueron generados principalmente durante su locomocién v,
aunque no muy comunmente, durante una locomocién rapida de tipo carrera. Un punto de
inflexion importante en icnologia para el estudio de las velocidades de desplazamiento de estos
animales fue el trabajo de Alexander, 1976, en el cual utilizando la similitud dindmica calcul6 la
velocidad de desplazamiento de dinosaurios no avianos a partir de datos icnoldgicos. La

férmula propuesta por Alexander, 1976, se basaba principalmente en dos datos icnologicos:

La longitud de huella (I): Cuya importancia radica en que a partir de ella se puede extraer la altura
acetabular, obteniendo asi la longitud de la extremidad. Basaindose en datos osteolégicos ided
una relacién entre estos dos pardmetros que estimé en [=0,25h, siendo [ la longitud de huellay h
la altura acetabular. Estos valores han sido matizados posteriormente por algunos autores,
aportando diferentes relaciones en funcién de los diferentes grandes grupos taxonémicos (e.g.

Thulborn, 1990).

La longitud de zancada (h): Este pardmetro se presupone proporcional a la velocidad a la que se
desplazaba el animal, por lo que a igual longitud de icnita (y por tanto igual altura acetabular),

una mayor longitud de zancada en un rastro indica una mayor velocidad de su productor.

A partir de este trabajo el calculo de velocidades empezo a realizarse generalizadamente en
muchos estudios icnolégicos, surgiendo otras propuestas para el estudio de velocidades (e.g.
Demathieu et al., 1984; Thulborn, 1990; Ruiz y Torices, 2013). Actualmente, el estudio de
velocidades en rastros icnoldgicos es una parte habitual en las investigaciones de este campo,
habiéndose analizado la dindmica de locomocién de cientos de rastros de dinosaurios no

avianos (e.g. Thulborn, 1990; Pérez-Lorente, 1996; Weems, 2006; Farlow, 2018).
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Cuando se analizan los resultados de las investigaciones icnoldgicas, en concreto los relativos
a la dindmica de locomocién, el comportamiento mds habitual que se infiere es el de caminar
(Alexander, 1976; Demathieu et al., 1984; Thulborn, 1981; 1990), mostrando velocidades de
desplazamiento relativamente lentas que indican que estos animales solian desplazarse a un
paso que fuera energéticamente sostenible. Como ocurre con los animales actuales, la carrera
es una actividad muy exigente energéticamente, a la cual se recurre en condiciones muy
concretas y durante periodos de tiempo no excesivamente prolongados. Aun asi, algunos
rastros producidos por dinosaurios no avianos muestran evidencias de haber sido producidos
por animales al trote o a la carrera (Weems, 2006; de Lapparent y Montenat, 1967; Farlow, 1981;
Thulborn y Wade, 1984; Casanovas-Cladellas et al., 1990; Itby, 1996; Rainforth y Lockley, 1996;
Kim y Huh, 2010; Lockley et al., 2021). Para ilustrar la baja proporcién de rastros producidos a
moderada o alta velocidad, cabe mencionar el estudio realizado por Weems, 2006, en el cual
estudié 1802 zancadas del icnogénero Kayentapus y de las cuales el 9g6% mostraban velocidades
correspondientes a un comportamiento de paso lento o caminar. Del 4% restante, la gran
mayoria mostraban velocidades correspondientes con un desplazamiento de tipo trote y un
solo rastro de los analizados mostraba zancadas que podrian corresponder con un
desplazamiento de tipo carrera (Weems, 2006). La escasez de rastros de carrera en el registro
icnolégico haido mitigandose con el descubrimiento de nuevos yacimientos, pero aun asi sigue
siendo un tipo de rastros excepcional y que aporta informacién muy valiosa en cuanto a
comportamiento y locomocién de los dinosaurios no avianos. La excepcionalidad de los rastros
de carrera se explica por la conjuncién de diferentes factores que hacen que el registro
icnolégico de este tipo de comportamiento pueda ser, proporcionalmente, incluso menos

frecuente que el comportamiento en si:

- El primer factor que hace que los rastros de carrera sean poco frecuentes es el ya
mencionado, y es que un desplazamiento rdpido es una actividad energéticamente
exigente que se realiza en momentos muy puntuales y no excesivamente extendidos en

el tiempo.

- Otro factor que puede influir en la preservacién de evidencias de este tipo de
comportamientos, es la naturaleza de los ambientes en los que se formé este tipo de
registro fosil. Normalmente, para la formacién de huellas, y su preservacién hasta la
actualidad como icnitas, se requiere de un productor que interactte con un sedimento
poco consolidado, con un contenido de agua elevado y de comportamiento
relativamente plastico que permita le impresién total o parcial del autopodio. Este tipo
de ambientes pueden no ser los mas favorables para llevar a cabo una actividad

anatémicamente tan exigente como es la carrera, y en caso de llevarse a cabo quizé no
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permitiera la aplicacion de todo el potencial biodinamico del animal. En otras palabras,
incluso en rastros de carrera preservados, es posible que las velocidades obtenidas no
fueran las velocidades maximas a las que podia desplazarse el animal productor, y que si
podrian alcanzar en un terreno mds favorable como pueda ser una superficie

consolidada y firme.

- Teniendo en cuenta que las mayores velocidades se obtienen de las longitudes de
zancada mds elevadas, hace que la posibilidad de encontrar rastros de carrera
suficientemente largos como para calcular las velocidades durante sucesivos pasos del
animal requiera de superficies icnoldgicas de gran extension en las que hayan podido

conservarse varias huellas de un rastro de carrera.

- Como en la mayoria de estudios que requieren de la observaciéon humana, el sesgo
inherente es inevitable, en especial en zonas con gran densidad de icnitas. Por ello, el
estudio detallado y sistematico de multitud de pardmetros permite reconocer con mayor
exactitud los rastros presentes, y de esta forma distinguir los que presenten elevadas
longitudes de zancada y que pudieran ser evidencia de desplazamientos de tipo carrera

O trote.

Entre los ejemplos de icnitas con evidencias de carrera publicados, se encuentra el yacimiento
de La Torre 6B (La Rioja, Espana), publicado en primer lugar por Aguirrezabala et al., 1985, en
el cual se identificaron 6 icnitas terédpodas consecutivas con distancias de paso de mas de dos
metros, que arrojaron valores de velocidad de mas de 10 m/s (Viera y Torres, 1995a; Viera y
Torres, 2013; Pérez-Lorente, 2015). Cercano a este yacimiento se encuentra La Torre 6A, en el
cual Aguirrezabala et al., 1985 describe la presencia de dos icnitas no consecutivas, pero
presumiblemente pertenecientes al mismo rastro, entre las cuales existiria una tercera icnita
destruida por la erosién. En caso de tratarse de icnitas pertenecientes al mismo rastro, los datos
de longitud de paso y zancada serian también elevados y podrian arrojar valores de velocidad
similares a los del rastro de La Torre 6B. Con el objetivo de reestudiar estos rastros y poder
compararlos tanto con otros rastros de carrera como con los estudios biomecanicos publicados
en los ultimos afios, se realizé una campafa de campo para la limpieza de los yacimientos de La
Torre 6A y 6B, que permitieron descubrir una nueva icnita para el rastro de la Torre 6B y tres
nuevas icnitas para el rastro de La Torre 6A. El descubrimiento de nuevas icnitas en el rastro
de La Torre 6A permitié confirmar que se trata de un rastro con valores elevados de distancia
de paso y zancada, y posibilité realizar un célculo de las velocidades de desplazamiento alo largo

del mismo.
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6.2.  Contexto geoldgico local

Los yacimientos de La Torre 6A y 6B afloran en las cercanias de la localidad de Igea, situada en
la comarca de Cervera (sudeste de La Rioja). Se localizan concretamente en la ladera norte de

El Cerro, zona denominada como Umbria de La Torre, al noroeste de Igea.

Geoldgicamente, se ubican en el sector noreste o sector oriental de la Cuenca de Cameros, en
niveles correspondientes al Grupo Enciso (Tischer, 1966) y ala Secuencia Deposicional DS7 de
acuerdo con Mas et al., 2002. Los yacimientos de La Torre se localizan en la parte més alta del
Grupo Enciso, en depdsitos mixtos siliciclastico-carbonaticos. Estratigraficamente, la zona de
estudio se compone en general de una alternancia de margas y calizas con signos de exposicion
subaérea, como son las propias icnitas de dinosaurio y las grietas de retraccién de barro o
mudcracks presentes en muchos de los niveles. Estas facies con evidencias de exposicion
subaérea han sido interpretadas como periodos palustres en los cuales se produce un descenso
del nivel de agua durante cortos periodos de tiempo. Este tipo de facies han sido asociadas en

el Grupo Enciso con dos contextos ambientales diferentes (Hernan, 2018):

- Depdsitos palustres formados en humedales asociados a un sistema lacustre de grandes

dimensiones.

- Depositos de pequenos sistemas lacustres, formados en 4reas de avulsion,

probablemente asociados a la dindmica de deltas lacustres.

A pesar de que existen multitud de niveles con icnitas en las cercanias, su afloramiento en
muchos casos es de pequena extensién, pudiéndose solo identificar algunas icnitas aisladas. En
cambio, el afloramiento de La Torre 6A y 6B es de mayor extensidn, lo que permite el estudio
de las icnitas y su inclusién en rastros. Ambos yacimientos se encuentran en el mismo nivel
estratigrafico, aunque separados aproximadamente 30 m y con el drea que los separa cubierta
por depdsitos cuaternarios y la vegetacion tipica de la zona, mayoritariamente herbacea y
arbustiva de bajo porte. La superficie icnolégica muestra parches de acumulacién de restos
vegetales/algales y ostracodos, que presumiblemente fueron transportados por el viento (restos
vegetales) o por el agua en momentos de bajada del nivel freatico (ostracodos y restos algales)

(Hernan, 2018).
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Sobre el nivel icnoldgico aparece una capa de margas de potencia centimétrica que indica un
ambiente de baja energia y que pudo haber protegido el estrato inferior con la sedimentaciéon

de material siliciclastico de grano fino y carbonatos.

La datacion del yacimiento se basa en varios estudios realizados en materiales del Grupo Enciso
y la DS7. Diversos estudios indican que la DS7 se deposita en el rango temporal Barremiense-
Aptiense inferior, basindose en datos bioestratigrificos y sedimentoldgicos (p. ej. Mas et al.,
1993; Martin-Closas y Alonso-Millén, 1998; Suarez-Gonzélez et al., 2013; Sudrez-Gonzélez et al.,
2015). Sin embargo, otros estudios como el realizado por Hernén, 2018 han propuesto un rango
temporal para el Grupo Enciso de 5,57 M.a., asignandole una edad de Barremiense superior-

Aptiense superior.
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Figura 6.1. Localizacién geografica y geoldgica de los yacimientos de La Torre 6A y 6B. A) Localizacién
de La Rioja en la peninsula Ibérica. B) Mapa geolégico de la zona sur de La Rioja, con los principales
grupos litoestratigraficos diferenciados. C) Columna estratigrafica local del 4rea de los yacimientos.
(Modificado de Isasmendi et al., 2020).

6.3.  Descripcion de los rastros

Los rastros estudiados se encuentran en el complejo de yacimientos de La Torre, el cual consta
de 14 yacimientos (La Torre 1A, 1B, 2, 3, 3A, 3B, 3C, 4, 5, 5A, 6A, 6B, 6C y L) que fueron
estudiados inicialmente por Aguirrezabala et al., 1985. Estos autores identificaron 14 rastros y 15
icnitas aisladas (92 icnitas en total) en el yacimiento de La Torre 6A y 34 rastros y 47 icnitas

aisladas (145 icnitas en total) en La Torre 6B. Entre todos estos rastros, hay dos que destacaban
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como posible evidencia de rastros de carrera: La Torre 6A-14 (LT6A-14) y La Torre 6B-o1
(LT6B-o1). Las icnitas estudiadas se encuentran preservadas en forma de epirrelieves céncavos
en el techo del mismo estrato calizo (Fig. 6. 2). Sobre esta capa caliza aparece un nivel de margas
laminadas no deformadas. No se observan laminaciones en el interior de las icnitas, por lo que
se descarta que las icnitas sean sobreimpresiones (overtracks) o subhuellas (underprints) (sensu
Marty, 2008; Marty et al., 2016. Por tanto, la superficie estudiada es la superficie sobre la que

contactaron los productores.

6.31.  Rastro La Torre 6A-14 (Fig.6.3)

Se conservan 5 de las 6 icnitas que conforman este rastro (LT6A-14-1, LT6A-14-2, LT6A-14-4,
LT6A-14-5, LT6A-14-6) ya que la icnita LT6A-14-3 se encontraria en una zona del yacimiento
cuyas capas superiores se encuentran deterioradas, con la consiguiente pérdida de material
(Fig.6.3). Las icnitas presentan una morfologia tridéctila, funcionalmente mesaxénicas y mas
largas que anchas (longitudes y anchuras de huella medias de 32,8 y 30,2 cm respectivamente).
Muestran impresiones digitales bien conservadas (Fig. 6.3B-F). El 4ngulo de divergencia entre
las impresiones los dedos Il y IV presenta una media de 67°, con valores en el rango entre los
57°-75°. La impresién de la zona metatarsofalangica es superficial y presenta un desarrollo
proximo-distal reducido en la icnita LT6A-14-1, mientras que en las icnitas LT6A-14-2, LT6A-
14-4 y LT6A-14-6 aparece con mayor desarrollo proximo-distal. La impresion del dedo 11 es en
todas las icnitas del rastro mas profunda que la del dedo IV, mostrando las icnitas LT6A-14-2 y
LT6A-14-4 un surco longitudinal, probablemente relacionado con la impresiéon de la garra
ungueal. Laimpresion del dedo IIl muestra también una zona distal profunda, pero laimpresiéon
de la garra se encuentra en un nivel mas superficial que el resto de la impresién del digito. En la
icnita LT6A-14-6, la impresion del dedo III muestra en su parte proximal un estrechamiento,
llegando a ser un surco estrecho y superficial limitado por una elevacién significativa del
sedimento (Fig. 6.3B-F), probablemente en relacién ala dindmica del barro en el momento de la
pisada y posterior a ella. En algunas de las icnitas, como LT6A-14-2, LT6A-14-4 y LT6A-14-5, se
reconoce la impresién de las almohadillas plantares. La impresiéon del dedo IV es elongada,
posee una zona distal aguda y es la mds superficial de las impresiones digitales. Los valores

medios de angulo de paso, longitud de zancada y de paso son 169°, 523 y 265 cm respectivamente.

6.3.2.  Rastro La Torre 6B-1 (Fig. 6.4)

Se conservan 7 icnitas en este rastro (LT6B-or1-1 - LT6B-01-7). Poseen morfologia tridactila y

son funcionalmente mesaxonicas (Fig. 6.4). Son icnitas mas largas que anchas (longitud media
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de longitud y anchura de 28,9 y 26,9 cm respectivamente). El angulo de divergencia de la icnita
LT6B-o1-1 es de 58° y el de la icnita LT6B-o1-2 es de 81° encontrandose los dngulos de
divergencia del resto de icnitas del rastro entre 64°y 74°. Lazona proximal de las icnitas presenta
una impresiéon muy superficial, incluso en algunas de ellas no llega a reconocerse el contorno
de esta area proximal; en cambio, la zona distal y las impresiones digitales son profundas y bien
definidas. La impresién del dedo II se caracteriza por una parte distal que presenta una marca
profunda de la garra ungueal con un contorno de redondeado a ovalado, y hacia la zona
proximal la impresién es mucho mas superficial, no llegando a reconocerse o es muy poco
visible en las icnitas LT6B-o1-1, LT6B-o1-3 y LT6B-o1-4 (Fig. 6.4B,D,E). La impresién del dedo
III es elongada y mdas profunda en su zona distal; esta parte distal presenta un contorno
acuminado que contintia hacia la parte proximal en forma de un surco longitudinal de un
grosor variable dependiendo de la conservaciéon de la icnita. La impresion del dedo IV se
encuentra reducida, en forma de una depresién de contorno circular-ovalado en la parte distal,
excepto en la icnita LT6B-o1-7 que presenta un mayor desarrollo hacia la zona proximal con
una impresién elongada en forma de surco, probablemente debido a la dindmica de la carrera,
como se explicara mas adelante. El 4ngulo de paso medio del rastro es de 172, 2° y varia desde
164° (LT6B-01-6) a 178°. Las distancias medias de zancada y paso son de 557,6 y 279,6 cm,

respectivamente.

Aunque este estudio estuvo centrado en los rastros LT6A-14 y LT6B-o1, el yacimiento presenta
multitud de icnitas agrupadas también en rastros, pero con distancias de zancada y paso que
indican velocidades de desplazamiento mucho més reducidas, relacionadas con una
locomocién que no seria del tipo carrera. Aun asi, cabe destacar la similitud morfolégica de
estas otras icnitas con los rastros LT6A-14 y LT6B-o1 (Aguirrezabala et al., 1985), ya que
muestran morfologias trid4ctilas, son funcionalmente mesaxdnicas y mas largas que anchas,
con longitudes de icnita similares a las de los rastros de carrera, de alrededor de 30 cm. La
conservaciéon es similar, con la zona distal y las impresiones digitales en general mejor
preservadas que la zona metatarsofalangica. Las longitudes de paso y zancada son mucho
menores que en los dos rastros de carrera analizados en profundidad, con longitudes de zancada

entre 67 y 122 cm (Aguirrezabala et al., 1985).
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Fig. 6.2. Fotografias de a) icnita LT6A-14-1 y b) icnita LT6B-o1-3. Escalas=10 cm.
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L-#1-V9

Figura 6.3. A) Cartografia del yacimiento de La Torre 6A, con el rastro LT6A-14 destacado en azul y otros
rastros presentes en el yacimiento en contorno gris. B-F) Modelos tridimensionales coloreados segun

profundidades relativas de las icnitas (escalas=1o cm): B) LT6A-14-1; C) LT6A-14-2; D) LT6A-14-4; E)
LT6A-14-5; F) LT6A-14-6.
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Figura 6.4. A) Cartografia del yacimiento de La Torre 6B, con el rastro LT6B-o1 destacado en rojo y otros
rastros presentes en el yacimiento en contorno gris. B-H) Modelos tridimensionales coloreados segin
profundidades relativas de las icnitas (escalas=ro cm): B) LT6B-o1-1; C) LT6B-o1-2; D) LT6B-o1-3; E)
LT6B-o1-4; F) LT6B-01-5; G) LT6B-01-6; H) LT6B-o01-7.

6.4. Resultados

6.4.1.  Andlisis de la velocidad

El andlisis de la velocidad se realiz6 a partir de las mediciones realizados en los modelos
fotogramétricos generados tanto en La Torre 6A como en La Torre 6B. Las observaciones y
mediciones realizadas a nivel de icnita individual se realizaron sobre modelos fotogramétricos
tridimensionales de detalle, mientras que las mediciones a nivel de rastro se realizaron sobre
modelos tridimensionales generales y ortomosaicos de los rastros. La Tabla 6.1 y la Fig. 6.5
muestran las posiciones relativas obtenidas (en coordenadas x e y de cada yacimiento) de las
icnitas individuales a lo largo de ambos rastros (LT6A-14 y LT6B-or1). Para el célculo de la
velocidad media de cada rastro se realizé una medida de la longitud del rastro y se dividié entre
el numero de zancadas presentes. En el caso del rastro LT6B-o1, la longitud del rastro se obtuvo
a partir de las 6 primeras icnitas del mismo, ya que la posicién de LT6B-o1-07 se encuentra
desplazada del eje del rastro hacia la izquierda, indicando un cambio en la direcciéon de
movimiento del productor (Figs. 6.4 y 6.5). La longitud total de los rastros es, para el caso de
LT6A-14 de 13,07 m y para LT6B-o1 de 13,03 m. Teniendo en cuenta que estas distancias
implican 2,5 zancadas en cada uno de los rastros, la longitud de zancada media es de 523 cm para

el rastro LT6A-14 y de 557 cm en el rastro LT6B-or.

Icnitas del rastro LT6 A-14

Longitud de icnita

Numero de icnita Posiciones de icnita®? x(m); y(m)

(cm)
LT6A-14-1 35,2 0,000; 0,328
LT6A-14-2 32,3 2,530; 0,004
LT6A-14-3 / -
LT6A-14-4 35,7 7,764; 0,000
LT6A-14-5 28,57 10,408; 0,355
LT6A-14-6 30,0 13,007; 0,147

Icnitas del rastro LT6B-o1

Longitud de icnita
(cm)

LT6B-o1-1 20,8 0,000; 0,000

Numero de icnita Posiciones de icnita®b x(m); y(m)

113



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

LT6B-o1-2 24,07 2,783; 0,242
LT6B-o1-3 27,1 5,010; 0,020
LT6B-o1-4 32,07 8,414; 0,148
LT6B-o1-5 27,87 11,002; 0,057
LT6B-o1-6 20,9 13,029; 0,086
LT6B-o1-7 28,37 16,6509; -0,072

Tabla 6.1. Longitudes de icnita y posiciones (medidas en el extremo distal de la impresién del dedo III)
para los rastros LT6A-14 y LT6B-or. a El origen de las distancias en el eje x (paralelo al sentido del rastro)
se encuentra en el punto de medida de la primera icnita de cada rastro. b El origen de las distancias en el
eje y (perpendicular al sentido del rastro) se encuentra en el punto de medida de la icnita situada mas a
la izquierda respecto al eje del rastro. En el caso del rastro LT6B-or, la icnita LT6B-o01-7 no fue incluida

en el ajuste general del rastro debido a que generaba distorsién en este, y por ello posee un valor negativo.
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Figura 6.5. Posiciones de los puntos de medida (tomados en el extremo distal de la impresién del dedo 111
de cada icnita) para los rastros LT6A-14 (azul, superior) y LT6B-o1 (rojo, inferior). Para ajustar la
trayectoria del rastro LT6A-14, todas las icnitas fueron incluidas, pero en el caso del rastro LT6B-o1 sélo
las 6 primeras icnitas fueron utilizadas, ya que LT6B-o1-7 se encuentra claramente desplazada a la
izquierda. El origen de las distancias a lo largo del rastro se encuentra situado en el punto de medida de
la primera icnita de cada rastro, mientras que el origen de la distancia perpendicular al rastro se situé en

un punto arbitrario, para evitar el solapamiento de ambos rastros en la representacién grafica.

En cuanto al cilculo de la altura acetabular (h) a partir de las longitudes de icnita, sélo se
utilizaron aquellas icnitas en las que la medicién se consideraba fiable (ver Tabla 1). El valor de

longitud de icnita de los rastros es de 32,8+3,1 cm (n=4) para LT6A-14 y de 28,9+1,3 cm (n=3) para
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LT6B-or. Estos valores de longitud de icnita se traducen en alturas acetabulares (h) de 1,19-1,44
m para el productor del rastro LT6A-14 y de 1,10-1,21 m para el del rastro LT6B-or1, habiéndose
asumido que se trata de dinosaurios terépodos. Las ratios A/h para ambos rastros se encuentra
entre 3,5 y 5,0, valores mucho mas altos que el umbral inferior de inicio de carrera, los cuales
para animales bipedos se sittian en torno a valores de 2,0 (Alexander, 1976; Ruiz y Torices, 2013).
La Tabla 6.2 y la Fig. 6.6 muestran los resultados de los andlisis de velocidad realizados en el
estudio de los rastros LT6A-14 y LT6B-or1. Los rangos de velocidad obtenidos tienen en cuenta
tanto la incertidumbre resultante de la disparidad de medidas de las longitudes de icnita, asi
como la asociada a la propia Ecuacién 1, que es de +12%. Ademas de las velocidades obtenidas a
partir de la Ecuacién 1 se muestran también los resultados obtenidos a partir de la ecuacion de
Alexander, 1976, la cual no tiene asociada ninguna incertidumbre propia y arroja valores con
rangos mas reducidos. Las velocidades obtenidas para ambos rastros muestran valores
elevados, que al igual que la ratio A/h indican que los terépodos productores se encontraban
corriendo en el momento de dejar impresas sus huellas. Los resultados de la Ecuacién r muestran
que el terépodo productor del rastro LT6A-14 se desplazaba a una velocidad de entre 6,5 y 10,3
m/s (23,3-36,0 km/h), mientras que el del rastro LT6B-or se desplazaba a una velocidad incluso

mayor, entre 8,8 y 12,4 m/s (31,6-44,7 km/h).

LT6A-14 LT6B-or
Longitud de icnita (cm)? 32,8 +3,1 28,0 + 1,3
Longitud de zancada media (m) 5,23 5,57
ratio A/h Pe 3,6-4,4 4,6-5,0
Velocidad media (m s-1) 6,5-10,3 [8,2-9,0] 8,8-12,4 [10,5-11,6]
Velocidad media (km/h) 23,3-30,9 [20,4-32,5] 31,6-44,7 [37,8-41,0]

Tabla 6.2. Resultados del analisis general de velocidad de los rastros LT6A-14 y LT6B-or1. Las longitudes
de icnita y de zancada medias utilizadas en el célculo de velocidad se encuentran indicadas. Los rangos
de velocidad tienen en cuenta la incertidumbre tanto en la longitud de icnita (y por tanto en la altura
acetabular) y el +12% de incertidumbre asociado a la Ecuacién 1; Los valores de velocidad se muestran
tanto para la Ecuacién 1 como para la férmula de Alexander, 1976 (entre corchetes). a Obtenida de las
mediciones realizadas en las icnitas cuyas longitudes eran fiables (sin “?” en la Tabla 6.1). b h equivale a 4
veces la longitud de icnita; la ratio A/h se expresa en un rango debido a la incertidumbre asociada a la

longitud media de las icnitas.
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Figura 6.6. Variaciones de la velocidad calculadas para cada paso en los rastros LT6A-14 (azul, inferior) y
LT6B-o1 (rojo, superior). Las velocidades se representan en la icnita final de cada paso. Las velocidades
se calcularon tomando la longitud media de las icnitas de cada rastro y representando el valor central del
rango obtenido mediante la Ecuacién 1; esto se hizo para conseguir la representaciéon de puntos y no de
rangos y poder identificar si existen o no variaciones significativas de velocidad a lo largo del rastro.
Debido a que laicnita LT6A-14-3 no se conserva, la velocidad para este tramo fue obtenida con la zancada
entre LT6A-14-2 y LT6A-14-4. Debido a la modificacién en la trayectoria de LT6B-o1-7, la velocidad
entre LT6B-o1-6 y LT6B-01-7 se encuentra calculada para un paso de 2,87 m, que corresponde con la
distancia lineal entre las icnitas (y por tanto para la longitud de paso, no para la diferencia de valores

medidos en el eje x mostrados en la Tabla 6.1).

En la revision bibliografica realizada para comparar las velocidades de los rastros de La Torre
con otros rastros de carrera conocidos, fue necesario realizar un recalculo de las velocidades
publicadas ya que en otros casos se habian utilizado metodologias diferentes tanto para el
célculo de h como para el de la propia velocidad. Una vez obtenidos los datos utilizando la
misma metodologia de forma que fueran comparables, los rastros de La Torre, en especial
LT6B-o1, se encuentran entre los rastros terépodos con mayores velocidades estimadas del
registro fésil (Farlow, 1981; Lockley et al., 2021) (Tabla 6.3 y Fig. 6.7). Solamente dos rastros
conocidos superan los valores de velocidad obtenidos para LT6B-o1, uno de ellos publicado por
Lockley et al., 2021 del Jurésico Inferior del Condado de San Juan (Utah, EEUU) en el que sus
autores calculaban velocidades de 13,7 m/s. El otro, publicado por Farlow, 1981, se localiza en el
Cretécico Inferior del Rancho F6 (Texas, EEUU) y para el cual los autores calcularon
velocidades de 11,8 m/s. En ambos casos los autores utilizaron el método de Alexander, 1976

para el calculo de estas velocidades. Utilizando los valores de longitud de zancada y de huella
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publicados tanto en Lockley et al., 2021 como en Farlow, 1981, se aplic6 la Ecuacion 1 para realizar
el célculo de velocidades en ambos rastros, obteniendo valores de entre 10,8 y 13,8 m/s para el
rastro de Utah y entre 9,4 y 11,9 m/s para el rastro de Texas (Tabla 6.2). Cabe resaltar que, como
indican Lockley et al., 2021, tanto los rastros de Utah y Texas, como los analizados en este
estudio de La Torre estdn formados por icnitas entre los 29 y 39 cm de longitud. Esto destaca la
idea de que es posible que los terépodos que eran capaces de alcanzar mayores velocidades, se
encontrarian en un rango de tamafio no superior a la tonelada, algo que también han apuntado
otros estudios centrados en modelos biodindmicos (Hutchinson, 2004; Dececchi et al., 2020).

Ademas de las velocidades medias calculadas para cada rastro, se realizé un estudio de la
evolucién de la velocidad a lo largo de los mismos, calculando la velocidad para cada uno de los
pasos registrados en los yacimientos. Esto permite observar si existen cambios en la velocidad
del animal a lo largo del rastro, algo que puede aportar informacién relevante respecto al
comportamiento y capacidades biomecanicas de los organismos productores (Weems, 2006;
Kim y Huh, 2010; Ruiz et al., 2017). Para este célculo de las velocidades para cada paso, se toméd
la longitud de cada paso individual (S), medida en la direccién del rastro (por ejemplo, la
diferencia en el eje x de dos icnitas consecutivas). En este caso concreto en el que la distancia
utilizada es la del paso y no la de zancada, se utilizé la relaciéon A = 2S en la Ecuacién 1, siendo S
lalongitud de paso. La representacion de los valores obtenidos se muestra en la Figura 7, y cabe
resaltar que, debido a que esto se realizé para determinar si existian cambios de velocidad a lo
largo del rastro, se utilizaron los valores medios de longitud de icnita y se representa
Unicamente el valor central de los rangos obtenidos mediante la Ecuacién 1. Los resultados
permiten observar que en el caso del rastro LT6A-14 existe un aumento paulatino de la
velocidad a lo largo del rastro, mientras que en LT6B-or existe un descenso notable de la
velocidad entre LT6B-o1-4 y LT6B-o1-5, y de nuevo un incremento sustancial entre LT6B-o1-5
y LT6B-01-6. En el caso de la reduccion de la velocidad existente entre LT6B-o1-6 y LT6B-o1-7,
debe tenerse en cuenta que existe un cambio importante en la direcciéon de desplazamiento, y
no puede descartarse que estos cambios bruscos de la velocidad se encuentren en relaciéon a una
modificacion de la direcciéon de movimiento, tanto previa (LT6B-o1-5 y LT6B-01-6) como en el

momento del cambio (LT6B-01-6 y LT6B-01-7).

6.5.  Discusién

6.51.  Posibles productores

A la vista de las caracteristicas morfoldgicas de las icnitas de los rastros LT6A-14 y LT6B-o1,

como laimpresién de garras de presente en algunas de ellas, impresiones digitales relativamente
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estrechas y elongadas o elevados dngulos de paso, en su estudio se concluyo que los productores
mds probables de estas icnitas fueron dinosaurios terépodos no avianos. Las icnitas de ambos
rastros muestran varias similitudes, como la ratio Longitud/anchura, los 4éngulos de paso y unas
impresiones digitales mas profundas que la parte proximal de la icnita. De hecho, las icnitas
mejor conservadas de ambos rastros (LT6A-14-1 y LT6B-o1-3) son bastante similares en su
morfologia general. Sin embargo, también existen diferencias importantes entre las
morfologias que presentan uno y otro rastro. Las icnitas del rastro LT6B-o1 conservan una zona
metatarsofaldngica muy poco profunda, incluso en algunas de ellas no es posible delimitar el
contorno proximal, mientras que las icnitas del rastro LT6A-14 muestran por lo general una
zona metatarsofaldngica bien definida, incluso elongada en algunas de ellas. Las similitudes y
diferencias de ambos rastros parecen indicar que los animales productores probablemente
pertenecian al mismo grupo taxondémico, pero las diferentes condiciones del sustrato y/o
patrén de locomocion, condujeron a diferencias morfoldgicas por la diferente interaccion con
el nivel que a dia de hoy es el nivel icnolégico. Dadas las caracteristicas de ambos rastros, se
descarta a priori que un mismo individuo pudiera haber generado ambos rastros. La diferencia
de tamano existente entre las icnitas de uno y otro rastro muestran que el productor del rastro
LT6A-14 era de un tamafio ligeramente superior al productor de LT6B-o1. Las diferencias de
tamafo en huellas producidas en un mismo rastro pueden variar ligeramente, como han
mostrado algunos estudios actualistas en hominidos, en los cuales la dispersiéon de medidas a lo
largo de un mismo rastro puede ser del 12,8% (Duveau et al., 2019; Mayoral et al., 2021). En
dinosaurios, algunos estudios incluso elevan esta dispersién hasta un 20% en la longitud de
icnita de un mismo rastro (Razzolini et al., 2014). Pero las diferencias de tamafio entre LT6A-14
y LT6B-or1 son entre ambos rastros, ya que las longitudes y anchuras son uniformes dentro de
cada uno de ellos. Por tanto, las icnitas que componen LT6A-14 y LT6B-o1 son uniformemente
diferentes las unas de las otras, siendo, como se ha comentado, las icnitas de LT6A-14 de mayor

tamafio que las de LT6B-or.

La identificaciéon de los productores de estos rastros como pertenecientes a un grupo
taxondmico o género concreto no es posible, pero el tamano, proporciones y caracteristicas
generales de las icnitas, dangulos de paso y velocidades calculadas indican que el animal
productor era un terépodo no aviano 4gil y de tamafio medio. El registro f6sil de terépodos no
avianos de estas caracteristicas en el Cretacico Inferior de la peninsula Ibérica incluye tres
grupos principales: 1) Los Espinosauridos han sido identificados en el Cretacico Inferior de la
peninsula en base tanto a dientes aislados (Ruiz-Omenfaca et al., 2005; Canudo et al., 2008;
Gasulla et al., 2013; Alonso y Canudo, 2016; Alonso et al., 2018; Isasmendi et al., 2020) como a

restos 6seos craneales y postcraneales (Viera y Torres, 1995b; Buffetaut, 2007; Mateus et al., 2or1;
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Gasca et al., 2018). Hasta la fecha, incluso se ha llegado a definir una especie con material fosil
en la peninsula Ibérica: Vallibonavenatrix cani (Malafaia et al., 2020). 2) El grupo terépodo de los
Carcharodontosauridos se encuentra presente también en el Cretécico Inferior de la peninsula
Ibérica en forma tanto de dientes aislados (Alonso et al., 2018; Navarro-Lorbés y Torices, 2018)
como de restos esqueléticos (Gasca et al., 2014). Uno de los representantes mas conocidos de
este grupo en la peninsula es el excepcional Concavenator corcovatus (Ortega et al., 2o10; Cuesta
et al., 2015). Moratalla et al., 2017 publicaron un estudio sobre icnitas del yacimiento conquense
de Las Hoyas, sugiriendo que su productor podria ser Concavenator, por poseer tamafos
relacionables y por haberse encontrado tanto las icnitas como sus restos esqueléticos en niveles
del mismo yacimiento. Las icnitas de los yacimientos de La Torre difieren en algunos aspectos
de las de Las Hoyas, como el angulo de divergencia, 4ngulo de paso o el contorno de la icnita;
pero son similares en otros aspectos como la ratio longitud/anchura y el tamano. Aplicando la
ratio altura acetabular/longitud de icnita de 4, que se suele utilizar en la determinacion de este
parametro en terdopodos de tamano medio, la altura acetabular del productor de Las Hoyas seria
de entre 104 y 112 cm, lo cual es similar a los valores calculados para el productor de LT6A-14
(119-144 cm) y LT6B-or (110-121 cm). 3) Por tltimo, los Ceratosaurios han sido también incluidos
como componentes de la biodiversidad de terépodos del Cretacico Inferior de la peninsula
Ibérica, tradicionalmente por la presencia de Camarillasaurus cirugedae, pero algunos estudios
recientes han indicado que esta especie ya no se clasifica como un ceratosaurio, sino como un
espinosaurido (Rauhut et al., 2019; Samathi et al., 2021). Ademas de Camarillasaurus, la
presencia de ceratosaurios en el Jurasico Superior de Portugal ha sido propuesta gracias a la
presencia de dientes aislados (Hendrickx y Mateus, 2014; Malafaia et al., 2017) y restos dentales
de cf. Abelisauridae han sido identificados en el Cenomaniense de Algora (Pérez-Garcia et al.,
2020); ademas, se ha confirmado la presencia de la especie Genusaurus sisterornis en el Albiense

de la Provenza, Francia (Accarie et al., 1995).

6.5.2. Lawelocidad de movimiento de los dinosaurios no avianos

En términos de comportamiento, el modo en el que los dinosaurios no avianos se movian y las
velocidades que podian alcanzar sigue siendo a dia de hoy una cuestiéon importante y que ha
intentado abordarse desde multiples puntos de vista (Coombs, 1978; Bishop et al., 2017; Bishop,
2018). El tipo de bipedalismo que muestran algunos grupos de dinosaurios, especialmente
terépodos y ornitépodos, no se encuentra en ningun animal actual. Esto, como se ha
comentado anteriormente, complica la comparacién y contrastaciéon de los resultados
obtenidos en muchos estudios. Las aves actuales comparten muchas de las caracteristicas

observadas en los dinosaurios bipedos no avianos, pero la reduccién y pérdida de la zona caudal
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y lamodificacién de la postura durante su evolucién han cambiado su modo de desplazamiento

en el transcurso del tiempo (Carrano y Biewener, 1999; Allen et al., 2013; Grossi et al., 2014).

Muchos estudios han intentado arrojar luz a esta problematica de la locomocion, en especial
centrados en la velocidad y la manera en que se moverian estos animales extintos.

Esencialmente, estos estudios se han centrado en dos enfoques diferentes:

- La generacion de modelos biomecénicos basados en reconstrucciones
musculoesqueletales a las cuales se aplica fisica dinamica. Basdndose en estos modelos,
muchos estudios han propuesto diferentes capacidades de carrera y velocidades para
algunos grupos y especies de dinosaurios no avianos (Hutchinson, 2004a,b; Hutchinson

et al., 2002; Hutchinson et al., 2007; Sellers y Manning, 2007; Hirt et al., 2017).

- El calculo de estimaciones de velocidad basadas en fisica cinemadtica, relacionando
principalmente la longitud de zancada en rastros fésiles con la velocidad a la que fueron
producidos (Alexander, 1976; Alexander et al., 1977; Demathieu et al., 1984; Thulborn,
1082, 1984, 1990; Thulborn y Wade, 1984; Lockley et al., 2021; Navarro-Lorbés et al., 2021).

Los modelos fisico-dindmicos centrados en dinosaurios bipedos no avianos han propuesto en
muchos casos que las capacidades de carrera de estos animales sufririan cambios importantes
en funcién del tamafio, especialmente cuando los tamafios son importantes (Coombs, 1978), en
concreto en el rango de tamafios entre los 100-1000 Kg (Hutchinson, 2004b). Estos trabajos
concluyen que cuando estos dinosaurios alcanzaban pesos corporales superiores a 1 tonelada,
la capacidad de carrera desciende de forma importante debido a la exigencia muscular que
implicaria soportar las fuerzas y esfuerzos que habria implicados a elevadas velocidades
(Hutchinson, 2004b). Los animales con grandes masas corporales no son capaces de alcanzar
tasas de aceleracion tan elevadas como aquellos con tamafios y masas inferiores, debido a la
descompensacién que existe entre el aumento de la masa corporal y el rendimiento muscular.
A este respecto, cabe mencionar que esta descompensaciéon de masa-rendimiento muscular se
debe a que la masa aumenta en relacién al volumen (f3), mientras que el rendimiento y potencia
muscular es dependiente de la seccién muscular (f 2), de ahi que, con el aumento de masa
corporal, el rendimiento muscular relativo descienda. Por tanto, esta descompensacién hace
que, en animales de gran tamano, pueda ocurrir que la energia metabdlica disponible descienda
rapidamente y se agote antes de alcanzar las velocidades maximas teéricas obtenidas de un
modelo biodindmico (Hirt et al., 2017). La Tabla 6.3A muestra varias velocidades méximas

tedricas obtenidas del anélisis de modelos fisico-dinamicos y velocidades maximas calculadas a
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partir de rastros fésiles de dinosaurios corriendo. Estas ultimas fueron recalculadas en el
estudio usando la Ecuacién 1 y la ecuaciéon de Alexander, 1976, y tomando la relacion altura
acetabular (h)/ Longitud de huella=4, con la intencién de evitar disparidades en los valores de
velocidad relativos al uso de diferentes ecuaciones y de diferentes estimaciones de la altura

acetabular (h). Los resultados obtenidos se muestran en la Tabla 6.3B y en la Figura 6.7.

A

Fuente Taxén Velocidad mdxima (ms?)

Hutchinson, 2004b

Tyrannosawrus rex <11
Tyrannosaurus rex
I to 14
(young)
Coeclophysis 9
Sellers y Manning,
2007
Compsognathus 17,8
Velociraptor 10,8
Dilophosaurus 10,5
Allosaurus 9,4
Tyrannosaurus 8
Hirt et al., 2017
Velociraptor 15,15
Allosaurus 11,32
Tyrannosaurus 7,51
B
Fuente Taxén/rastro v (Ruiz y Torices, 2013) v (Alexander, 1976)
Kim y Huh, 2010
Trackway B 7,51 — 0,55 0,43
Lapparent y Montenat,
1967
Saltopoides igalensis 8,26 — 10,54 10,38
Thulborn y Wade,
1084
cf. Tyrannosauropus 1,99 — 2,54 2,5T
Skartopus 2,30 — 3,04 3,01
Wintonopus 4,39 — 5,59 5,52
Farlow, 1981
86--0-82 Media 8,89 — 11,31 17
Q94--Q98 Media 9,45 — 12,03 11,88
BLV--A3z Media 6,55 — 8,33 8,23
Irby, 1996
Cr 7,80 -0,03 9,8
Cs 3,53 = 4,50 4,44
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D2 5,21 — 6,64 6,56

Hg 4,05 5,92 5,85
Day et al., 2004

Tr3 3,26 — 4,16 4,11
Lockley et al., 2021

T7 8,00 — 11,44 11,3

T8 6,15 — 7,82 773

To* 12,05 — 15,33 15,14

Ti8 10,89 — 13,86 13,69
Rastros La Torre

LT6A-14 6,5—10,3 8,2-09,0

LT6B-or 8,8 —12,4 10,5 — 11,6

Tabla 6.3. A) Velocidades méximas tedricas calculadas en diversos trabajos de enfoque fisico-dinamico.

B) Velocidades calculadas de diferentes rastros. La Ecuacién 1 se usé para recalcular todas las velocidades

con los datos aportados por cada publicacién, utilizando en todos los casos la relaciéon h=4LI, siendo LI

la Longitud de Icnita. En el caso de rastros con gran variacién de las longitudes de zancada, la Ecuacién 1

se utilizé sobre la mayor longitud de zancada y tomando la Longitud de Icnita media. * El rastro sélo

consta de dos icnitas.
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Figura 6.7. Comparacién grifica de las mayores velocidades calculadas a partir de rastros fésiles de
dinosaurios, incluyendo los rastros LT6A-14 (6A en la figura) y LT6B-o1 (6B en la figura).

Los tamanos de icnita de los rastros LT6A-14 y LT6B-o1 se encuentran en el rango de los
tedricos “buenos corredores” dentro de los dinosaurios bipedos, rangos propuestos tanto por
los datos icnolégicos como por los modelos biodinamicos. Los datos icnolédgicos publicados
hastala fecha sugieren que los rastros a partir de los cuales se han obtenido valores de velocidad
mas elevados estdn formados por icnitas con longitudes entre los 29 y 39 cm (Farlow, 2018;
Lockley et al., 2021). Estos valores coinciden con las estimaciones tedricas realizadas en estudios
a partir de modelos biodindmicos, los cuales proponen que los dinosaurios bipedos no avianos
entre los 10o-1000 Kg eran todavia dinosaurios con buenas capacidades de carrera, capaces de
alcanzar velocidades maximas elevadas (Hutchinson, 2004b; Hirt et al., 2017; Dececchi et al.,
2020). Como algunos autores han propuesto, las capacidades de carrera de dinosaurios en este
rango de tamafio podrian estar condicionadas por la gran seleccién evolutiva a la que estarian
expuestos animales con pesos inferiores a los 1000 Kg, por su doble condicién de cazadores de

presas pequenas y presas de cazadores de mayor tamano (Dececchi et al., 2020).

Ademais de las velocidades maximas obtenidas en los rastros, es importante conocer cémo
evolucionan estas velocidades a lo largo del mismo y la capacidad de realizar cambios de
direccién mientras estos animales se desplazaban a altas velocidades. A este respecto, el rastro
LT6A-14 muestra un ligero y constante incremento de la velocidad a lo largo del rastro,
mientras que el rastro LT6B-o1r muestra algunas variaciones relativamente bruscas tanto en
velocidad como en direcciéon. Los cambios de velocidad en el registro icnolégico son escasos,
pero hay algunos buenos ejemplos de la capacidad de estos animales para llevarlos a cabo. Uno
de los mas claros y excepcionales es el caso publicado por Kim y Huh, 2010, donde se puede
observar una clara fase de aceleracién, similar a la mostrada por Weems, 2006. Los cambios de
velocidad publicados por estos autores muestran que la velocidad cambia rapidamente, con un
incremento significativo de la velocidad en un corto intervalo de tiempo que comprenderia
entre 3y 4 pasos. De los dos mencionados, el caso publicado por Kim y Huh, 2010 es destacable
ya que, previo al brusco incremento de velocidad, el rastro muestra un ligero y constante
incremento de la velocidad durante los primeros pasos, similar al observado en LT6A -14. Esto
muestra que los dinosaurios bipedos no avianos eran capaces de modificar sus velocidades de
desplazamiento de formas diferentes, ya sea mediante pequefios incrementos de la velocidad
de forma sostenida o mediante aceleraciones bruscas en un corto intervalo de tiempo, pudiendo

combinar ambas estrategias en una misma carrera. En el caso de LT6B-o1, se muestra un abrupto
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cambio de la velocidad (de un paso al siguiente) que, junto con los cambios bruscos en la

direccion del rastro, sugieren un animal maniobrando mientras corre.

Las velocidades calculadas para los rastros del yacimiento de La Torre (LT6A-14 y LT6B-o1) se
encuentran entre las tres mayores velocidades calculadas a partir de rastros de dinosaurios
terdopodos no avianos. Adema4s, el rastro LT6B-o1 muestra un productor con la capacidad de
realizar cambios bruscos tanto de su direccién como de su velocidad mientras corria. La
presencia de ambos rastros en un mismo yacimiento parece concordar con un hecho
comprobado en otros yacimientos, y es que estos rastros no suelen aparecer aislados, sino que
en un mismo yacimiento aparecen 2 o mds rastros de dinosaurios corriendo. Esto indica que es
probable que en estos yacimientos haya quedado constancia de unas particulares condiciones

ecoldgicas que fueran propicias o provocaran la carrera de mds de un dinosaurio terépodo.

6.6.  Conclusiones parciales del capitulo

Una de las cuestiones que mas interés suscita entre la comunidad paleontolégica y el publico
general es la capacidad y modo de movimiento de los dinosaurios no avianos, en especial, de
los terépodos. La combinacién de informacion proporcionada tanto por estudios biomecénicos
basados en sus restos esqueléticos, como por el registro icnolégico aportan importante
informacién sobre las capacidades locomotoras de estos animales. En concreto, la informaciéon
aportada por el registro icnolégico adquiere especial importancia por si capacidad de testear
algunos de los resultados obtenidos por los estudios teéricos biodindmicos.

El analisis del registro icnolégico es capaz de aportar informacién sobre el modo de locomocion
y velocidad que podian alcanzar los dinosaurios no avianos, gracias al concepto de similitud
dindmica aplicado por Alexander, 1976 para el estudio de icnitas. Los célculos de velocidades
se han realizado durante afios a partir de esta propuesta, aportando multitud de resultados en
rastros de dinosaurios de un gran rango de edades geoldgicas y posiciones geograficas. De estos
datos se puede observar que mas de un 95% de los datos de velocidad obtenidos corresponden
con animales desplazdndose a baja velocidad, a un paso lento y energéticamente sostenible. Sin
embargo, algunos rastros muestran velocidades de produccién mas elevadas, que podrian
corresponder con desplazamientos de trote o carrera. La gran descompensacién que existe

entre la cantidad de rastros lentos y rapidos puede estar condicionada por varios factores:

- El desplazamiento rapido es una actividad energéticamente exigente que se realiza en

momentos muy puntuales y no excesivamente extendidos en el tiempo.
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- Para la formacién de huellas, y su preservacion hasta la actualidad como icnitas, se
requiere de un productor que interactie con un sedimento poco consolidado, con un
contenido de agua elevado y de comportamiento relativamente pléstico que permita le
impresion total o parcial del autopodio. Este tipo de ambientes pueden no ser los mas
favorables para llevar a cabo una actividad anatdémicamente tan exigente como es la
carrera, y en caso de llevarse a cabo quizd no permitiera la aplicacién de todo el potencial

biodindmico del animal.

- Las mayores velocidades se obtienen de las longitudes de zancada mas elevadas, esto
hace que la posibilidad de encontrar rastros de carrera suficientemente largos como
para calcular las velocidades durante sucesivos pasos del animal requiera de superficies
icnoldgicas de gran extensién en las que hayan podido conservarse varias huellas de un

rastro de carrera.

- Como en la mayoria de estudios que requieren de la observacién humana, el sesgo

inherente es inevitable, en especial en zonas con gran densidad de icnitas.

Las mayores velocidades de carrera obtenidas a partir del registro icnolégico se encuentran en
un rango entre 8-15 m/s, y han sido calculadas en rastros formados por icnitas entre 29-39 cm de
longitud y asociados con productores bipedos. Esta informaciéon concuerda con algunas
estimaciones biomecdnicas realizadas, que sittian a los dinosaurios bipedos no avianos de entre
100-1000 kg como corredores eficientes capaces de alcanzar elevadas velocidades. Seguin estos
estudios, la eficacia de carrera en este tipo de animales decaeria notablemente a partir de la
tonelada de peso, por las descompensaciones que surgirian en cuanto a la efectividad muscular.
Ademais de las velocidades absolutas de desplazamiento, se ha comprobado gracias al registro
icnolégico que los dinosaurios terdpodos no avianos eran capaces de modificar su velocidad de
dos formas diferentes: modificando su velocidad de forma paulatina o mediante cambios
bruscos, en cuestiéon de unos pocos pasos; pudiendo, ademds, combinar varias estrategias a lo
largo de un mismo rastro. Estos cambios de velocidad podian ser también combinados con
cambios de direccién, como muestra el rastro analizado de LT6B-o1, lo que sugiere que, al
menos algunos de ellos, eran depredadores agiles y rapidos. La doble condicién de estos
depredadores entre los 100-1000 kg, como depredadores de presas mas pequenas y presas de
depredadores mas grandes puede haber forzado una seleccién hacia capacidades de carrera mas

efectivas.

Las velocidades calculadas en los rastros del yacimiento de La Torre (LT6A-14 y LT6B-or1) se
encuentran entre las tres mayores velocidades calculadas a partir de rastros de dinosaurios

terdpodos no avianos.
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La elaboracién de este capitulo se basa en el articulo:

Navarro-Lorbés, P., Ruiz, J., Diaz-Martinez, 1., Isasmendi, E., Sdez-Benito, P., Viera, L.1., Pereda-
Suberbiola, X., Torices, A., 2021. Fast-running theropods tracks from the Early Cretaceous of

La Rioja, Spain. Scientific Reports 11, 23005.

En ¢l se analizan los rastros LT6A-14 y LT6B-o1, los cuales estidn formados por icnitas con
elevadas distancias de paso y zancada, lo cual permitié calcular algunas de las velocidades mas
altas registradas en icnitas de dinosaurios. En esta publicacién se incluyen los analisis realizados
para estos calculos asi como la comparacién con otros rastros de icnitas de carrera publicados
hasta la fecha. Los datos icnolégicos obtenidos tanto de los yacimientos de La Torre, como los
de la bibliografia se comparar con los resultados obtenidos en diversas publicaciones, que se
basan fundamentalmente en modelos biodindmicos basados en restos ¢seos de dinosaurios no
avianos. Esta comparaciéon permitié sacar conclusiones interesantes sobre qué tipo de
dinosaurios podian alcanzar mayores velocidades, y a qué se debe la escasez de ejemplos de este

tipo de rastros.
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CAPITULO 7.

CAPACIDAD DE NATACION
EN DINOSAURIOS NO AVIANOS

128



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

7.1 Introduccién

A la hora de tratar un tema como el de los comportamientos poco habituales en dinosaurios no
avianos, el concepto de natacién adquiere inmediatamente una especial relevancia. Esto se
debe en gran medida a que en general los dinosaurios no avianos, al igual que muchos otros
grupos de saurdpsidos, son bdsicamente animales continentales que, a pesar de encontrarse
adaptados a diversos ambientes, muestran una morfologia que los obligaria a una locomocién
terrestre (Benton, 2004). Durante el Mesozoico, los dinosaurios se convirtieron en uno de los
grupos de vertebrados con mds éxito de su tiempo, expandiéndose por todos los continentes y
latitudes gracias a su adaptabilidad a una gran variedad de nichos ecoldgicos (ver Benton, 2014).
En su radiacién inicial durante el Tridsico, las primeras especies identificadas muestran
animales depredadores agiles o, al menos, con evidencias de poseer una mayor agilidad que sus
coetaneos competidores (Benton, 2014; Weishampel et al., 2004). Especies como Eoraptor
(Sereno et al., 2012), Herrerasaurus (Novas, 1994) o Nyasasaurus (Nesbitt et al., 2013) se han
descrito en materiales tridsicos y se encuentran en la base de la radiacién de Dinosauria, ya sea
como dinosauriformes o propiamente como dinosaurios basales, un aspecto que sigue siendo
debatido (ver Brusatte et al., 2010). Muestran que la radiacién de los dinosaurios empezé en
forma de organismos depredadores de pequefio y mediano tamafio, y su éxito llevé a una de las
radiaciones evolutivas mas importantes dentro de los vertebrados (Brusatte et al., 2010). A lo
largo del Tridsico, no sélo los dinosaurios se encontraban habitando estos ecosistemas
continentales, y es que multitud de grupos de vertebrados se originan a partir de la dramética
extincién del Pérmico-Tridsico (Sahney and Benton, 2008; Benton, 2014). Aunque algunos de
estos grupos se encontraban adaptados a ambientes acudticos, muchos otros presentan una
clara afinidad por ambientes continentales terrestres, como muestran la gran cantidad de
icnitas y rastros hallados en materiales de edades comprendidas entre el limite Pérmico-Tridsico
hasta el final del Cretacico (Lucas y Hunt, 2006; Klein y Lucas, 2010; Falkingham et al., 2016).
Sin embargo, esta afinidad por un modo de vida terrestre no significa que muchos de estos
animales fueran incapaces de nadar. Thomson y Droser, (2015) publicaron una recopilacién de
mds de 100 yacimientos con icnitas de vertebrados que albergan evidencias de natacién, y que
parece que fue un comportamiento relativamente frecuente en el Tridsico en muchos de estos
grupos (Thomson y Lovelace, 2014; Thomson y Droser, 2015). Evidencias de natacién tridsicas
también han sido publicadas en los tltimos afios en la Peninsula Ibérica (Navarro y Moratalla,

2018), lo que demuestra que no se trata de un comportamiento inusual.

El registro paleoicnolégico de dinosaurios no avianos se encuentra repartido por todos los
continentes, y su riqueza ha permitido inferir aspectos muy importantes relativos a su
biodinamica y etologia (e.g. Whyte y Romano, 2001; Lockley et al., 2018; Navarro-Lorbés et al.,
202r1a). Cuando se trata de investigar aspectos relativos a la etologia de estos animales, tan
importante es el concepto de “qué hacia el animal” como el de “dénde estaba”, ya que
seguramente son aspectos muy intimamente relacionados. Con respecto a dénde se

encontraban, hay que destacar que la formacién de huellas y su preservacién como icnitas
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muestra un claro sesgo ambiental, predominando los ambientes lacustres, palustres, fluviales,
pantanosos, etc. En resumen, dreas muy vinculadas a la presencia de masas de agua. Por lo tanto,
no es descabellado pensar que, como ocurre con los tetrapodos terrestres actuales, muchos
dinosaurios no avianos eran capaces de nadar de forma mas o menos eficiente. Esto les
permitiria habitar en zonas cercanas a estas masas de agua, incluso favoreciendo ast la seleccion

de caracteres que les permitieran atravesar o relacionarse con esta parte de sus ecosistemas.

Sin embargo, la adaptacion de los dinosaurios no avianos a los ecosistemas acuaticos ha sido
motivo de debate en los tltimos anos. Algunos descubrimientos sugieren que, al menos un
grupo de dinosaurios terépodos, los Espinosauridos, podrian haber tenido una estrecha
relacion con los medios acudticos tanto por sus caracteristicas anatomicas (Charig y Milner,
1997; Ibrahim et al., 2014, 2020; Gimsa et al., 2016; Henderson, 2018; Arden et al., 2019; Gimsa y
Gimsa, 2021; Beevor et al., 2021; Fabbri et al., 2022; Sereno et al., 2022; Myhrvold et al., 2022)
como por las reconstrucciones de su dieta realizadas mediante estudios isotépicos (Amiot et al.,
2010; Goedert et al., 2016; Trapman, 2018; Henderson, 2018; Hassler et al., 2018; Gimsa and
Gimsa, 2021). Pero, aunque los Espinosiuridos tuvieran una mayor afinidad con los medios
acudticos, qué relacién poseian otros dinosaurios con estos ambientes queda todavia sin

resolver.

Con respecto a la relaciéon que estos animales poseian con su entorno, la icnologia puede
aportar informacién importante ya que son precisamente producto de esta interaccién (e.g.
Falkingham, 2014; Melchor, 2015). Cabe destacar que existe una limitacién importante en
relacién a la natacién, y es que este tipo de comportamiento puede no dejar evidencias
icnoldgicas. Si la nataciéon sélo implica una relacién del animal con la masa de agua, con el
cuerpo completamente sustentado por flotacién (Thomson y Lovelace, 2014) y no existe
ningdn tipo de contacto de este con el sustrato subacudtico, la evidencia icnolégica serd
potencialmente inexistente. Sin embargo, cuando en icnologia de vertebrados se habla de
“rastros de natacion” o “evidencias de natacién” se refiere a que el animal productor contacté
el sustrato subacuatico con su cuerpo en una flotacién, al menos, parcial (Lockley et al., 2010;
Lee et al., 2019). Por tanto, aunque exista una importante limitaciéon de registro, la icnologia

puede contribuir a responder algunas de las cuestiones mencionadas anteriormente.

En dinosaurios no avianos, las evidencias de natacién icnolégicas han sido identificadas desde
el Jurasico Inferior (Milner et al., 2006) tanto en saurisquios (e.g. Whyte y Romano, 200r;
Ezquerra et al., 2007; Farlow et al., 2019a) como en ornitisquios (e.g. Fujita et al., 201r2; Romilio
et al., 2013; Riguetti et al., 2021). La identificacién de este tipo de evidencias es a veces
complicada, ya que uno de los rasgos caracteristicos de las icnitas relacionadas con natacién es
su heterogeneidad y muchas veces la ausencia de rastros claramente identificables debido a la
propia naturaleza de su producciéon (Milner y Lockley, 2016). Y es que la cantidad de factores,
relativos tanto al ambiente como al productor, que intervienen en la generacion de los rastros

de natacién (p. ej. altura de la columna de agua, salinidad del agua, fuerza de flotacién,
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irregularidades del sustrato subacuatico, corrientes de agua, movimientos del productor dentro
de la columna de agua, gravedad o fuerza de reacciéon) hacen que sea un registro icnolégico
complejo. Esto puede llevar a icnitas dentro de un mismo rastro con morfologias claramente
diferentes, rastros que desaparecen bruscamente o icnitas que reflejan muy pobremente la
morfologia del autopodio (Bennett et al., 2014; Milner y Lockley, 2016). Afortunadamente, el
registro icnolégico es lo suficientemente abundante como para presentar diversos ejemplos de
este tipo de rastros, pudiéndose observar algunos patrones interesantes (ver Milner y Lockley,

2016; Farlow et al., 2018 y referencias incluidas).

La importancia en términos icnoldgicos de la Cuenca de Cameros, especialmente en
cronologias desde el Jurasico Superior hasta el final del Cretacico Inferior, ha ido creciendo
desde las primeras publicaciones realizadas en los afios 70 del siglo XX. Esto la ha llevado a
convertirse en un area excepcional para el estudio de icnitas y rastros de dinosaurios (Pérez-
Lorente, 2015). A pesar de la cantidad de yacimientos e icnitas, con alrededor de 170 yacimientos
en La Rioja (Pérez-Lorente, 2015), 180 en Soria (Hernandez-Medrano et al., 2005) y mds de 20 en
Burgos (Torcida et al., 2001; Torcida Fernandez-Baldor et al., 2012, 2021), solamente dos
ejemplos de evidencias de nataciéon habian sido identificados hasta el afio 2020. Ambos
ejemplos se encuentran en materiales del Grupo Enciso (Barremiense superior-Aptiense
inferior): Icnitas-4 (Pienkowski y Gierlinski, 1987; Casanovas et al., 1993; Pérez-Lorente, 2015) y
La Virgen del Campo-4 (Ezquerra et al., 2007; Ezquerra et al., 2010; Pérez-Lorente, 2015). Esta
escasez de yacimientos con evidencias de natacién en dinosaurios no sélo es relevante en el
Grupo Enciso, sino en toda la Cuenca de Cameros y en el registro paleoicnolégico de la
Peninsula Ibérica. A estos dos yacimientos mencionados, se afiadié en 2020 un nuevo ejemplo,
ya que las fuertes lluvias produjeron una caida de bloques cerca de la localidad de Laguna de
Cameros, dejando expuesta una superficie icnolégica (yacimiento de Laguna) (Fig. 7.1.). A
diferencia de los dos yacimientos mencionados anteriormente, este nuevo ejemplo se
encuentra en materiales del Grupo Urbién (Valanginiense-Aptiense). El descubrimiento es
importante tanto por ser un nuevo ejemplo de icnitas de natacién, como por encontrarse en
materiales del Grupo Urbién. En este grupo litoestratigrifico se han encontrado alrededor de
20 yacimientos, nimero que contrasta cuando lo comparamos con otros Grupos como Oncala
o Enciso, que combinados superan los 200 yacimientos (Diaz-Martinez et al., 2015b). La
superficie del yacimiento de Laguna se encuentra en la base de un estrato areniscoso y expone
27 contramoldes con longitudes comprendidas entre los 8,5 y los 29,2 cm, que presentan algunas

caracteristicas que las relacionan con un comportamiento de natacién o pseudo-natacién.

Los objetivos que se plantearon en los trabajos y estudios realizados en este yacimiento

presentaron dos vertientes diferenciadas:

- Porun lado, realizar el estudio y descripcién de este nuevo registro icnolégico de cara a
compararlo con otros ejemplos de rastros de natacién publicados hasta la fecha. Esto

permitié identificar algunas caracteristicas propias de este excepcional tipo de icnitas e
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identificar algunos patrones que pueden ser comunes al resto de evidencias de natacion
de dinosaurios no avianos.
- Por otro lado, la localizacién y situacién del yacimiento (Fig. 7.1) hizo imperativa la

digitalizacién del yacimiento de cara a su preservacion, siguiendo con la labor realizada

en los ultimos afos en otros yacimientos de La Rioja.

Figura 7.1. Vista general del yacimiento de Laguna. Los contramoldes pueden observarse en la base del
estrato.

7.2.  Contexto geoldgico local del yacimiento de Laguna

El yacimiento de Laguna se ubica en la provincia de La Rioja, cercano a nticleo rural de Laguna
de Cameros (Fig. 7.2), en la parte mas septentrional de la Rioja Media, en la Comarca del
Camero Viejo. Se encuentra en el valle del Leza, en su ribera sur y no muy lejos del cauce del
propio rio. En esta zona del valle, y especialmente en esta ribera sur, el cauce se encuentra
delimitado por laderas de elevada pendiente, que llegan a ser verticales en determinados
escarpes de la zona. En uno de estos escarpes, aflorando en la base de una capa areniscosa se

encuentra el yacimiento de Laguna (Fig. 7.1).

Geolodgicamente, se encuentra en materiales de la Cuenca de Cameros, en concreto en su sector
noreste y aflorando en materiales del Grupo Urbién (Fig. 7.2). En concreto, el yacimiento se
ubica en la parte alta de este grupo litologico, en concreto en los niveles denominados como
Grupo Urbién D (Mas et al., 1993) y que se deposité durante el ciclo DS (Barremiense superior-

Aptiense inferior) (Mas et al., 2004). Estos materiales son bdsicamente limolitas con
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intercalaciones de areniscas, y se interpretan como un sistema fluvial con predominancia de
llanuras aluviales y canales meandriformes (Salinas y Mas, 1990). Durante este ciclo DSy, los
materiales del grupo Urbién son lateralmente equivalentes a los materiales del Grupo Enciso
que, a diferencia del caracter siliciclastico y fluvial del Grupo Urbién, son interpretados como
un ambiente sedimentario con materiales silicicldsticos en un contexto lacustre-palustre (Mas

et al., 1993, 2002, 2011).

Francia

Grupo Olivan
Grupo Enciso
Grupo Urbién

=
B GrupoOncala
©

Arenisca

imolita calcdrea

| Uimolita ostratificada

imolita masiva

GrupoTera
Yacimiento de Laguna

soem

rcillas

Figura 7.2. Situacién geografica y geolégica del yacimiento de Laguna. A) Localizacién de La Riojaen la
peninsula Ibérica. B) Mapa geolégico general del sector oriental de la Cuenca de Cameros, con la
diferenciacién de los principales grupos litoestratigraficos. C) Columna estratigrafica local del 4rea de
estudio con la situacién del nivel en el que se encuentran los contramoldes y el nivel donde
presumiblemente se formaron las huellas originales, indicados ambos como “Nivel de icnitas”.

(Modificado de Doublet et al., 2003, Sudrez-Gonzélez et al., 2013 e Isasmendi et al, 2020).

La serie local estd compuesta por un conjunto de niveles detriticos siliclasticos dominado por
limolitas y areniscas (Fig. 7.2). En especial los niveles areniscosos muestran cambios de potencia
laterales y poseen en muchos casos bases de estrato lenticulares. Esta serie a nivel local encaja
con la interpetacién general del Grupo Urbiéon como un sistema fluvial con llanuras aluviales
y predominancia de canales meandriformes (Salinas y Mas, 1990). Los contramoldes del
yacimiento de Laguna se encuentran en uno de estos estratos de arenisca, de unos 30 cm de
potencia y que presenta una base de estrato relativamente tabular y un techo de estrato mas
sinuoso. Aunque lateralmente presenta cambios de potencia significativos, al menos
localmente es un estrato con continuidad que no se pierde lateralmente. Las icnitas se

presentan como contramoldes y poseen evidencias de haberse rellenado en un proceso lento,
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indicado esto por las laminaciones paralelas que aparecen en algunas de ellas (Fig. 7.3B). El
estrato inferior, donde fueron impresas las huellas originalmente, es un nivel de unos 1o cm de
potencia formado por limolitas laminadas de color gris oscuro (Fig. 7.3A). Este nivel presenta
su mdaxima potencia restringida a la zona donde aparecen los contramoldes, modificando
drasticamente su potencia hacia los laterales y convirtiéndose practicamente en un limite entre
los estratos superior e inferior. La configuracion y caracteristicas de la serie litoldgica en esta

zona apuntan a que este nivel se trata de un canal abandonado en la dindmica y evolucion

fluvial, que seria rellenado por un lento proceso de sedimentacion.

A

Figura 7.3. Fotografias de A) Detalle del nivel donde se encuentran los contramoldes (NCL) con flechas
blancas indicando la posicién de algunos de ellos (NC) y mostrando el abrupto cambio de potencia del
nivel en el que presumiblemente se formaron las huellas originales (OTL). B) Detalle de las laminaciones

(Lm) presentes en algunos de los contramoldes.
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7.3.  Conservacion del yacimiento de Laguna

La ubicaciéon y caracteristicas litologicas del yacimiento hacen que se encuentre en una
situacion complicada de cara a realizar labores de conservacion fisicas, dificultando su
preservacion in situ. Se encuentra en la ribera del rio Leza, en una zona en la que los escarpes
llegan casi a los go°, aflorando en uno de ellos en la base de un estrato (Fig. 7.1). Todo esto hace
que su deterioro no sea sélo producido por la erosién natural provocada por efectos climéticos,
sino que la caida de rocas y desprendimientos, que precisamente permitieron su
descubrimiento, pueden llevar a su deterioro e incluso destruccion (ver Garcia-Ortiz et al.,

2014).

Los avances realizados en técnicas de fotogrametria y escaneado, y su implementacién en
paleontologia (y en concreto en paleoicnologia), han proporcionado un medio apropiado para
la preservacién del patrimonio paleontolégico y la informacién que contiene. Este método no
solo permite la preservacion de la informacién, sino que posibilita compartirla con museos e
investigadores de otras partes del mundo (Cayla et al., 2014; Diaz-Martinez et al., 2018; Herraiz
et al., 2019; Torices et al., 2020). Este hecho ha convertido al modelado 3D de recursos
icnoldgicos en una herramienta muy importante a la hora de estudiar icnitas y rastros fosiles
(Falkingham et al., 2018), ya que expande los métodos clasicos de publicacién y registro
(tradicionalmente basados en soportes en dos dimensiones) a un enfoque tridimensional. Esto
es de gran importancia ya que cualquier icnita o rastro posee una superficie topografica
tridimensional (Falkingham et al., 2018) y muchas veces una estructura interna en tres
dimensiones debido a que son producto de una compleja interaccién sedimento-autopodio

(Falkingham y Gatesy, 2014).

El patrimonio paleoicnolégico de La Rioja, debido a la gran cantidad de yacimientos de icnitas
presentes en el territorio y, especialmente, debido a la situaciéon en la que se encuentran
normalmente (expuestos a los efectos climaticos y de evolucién del paisaje), presenta
problematicas a la hora de llevar a cabo su conservacién fisica. Este hecho llevé a la iniciativa
de registrar digitalmente estos yacimientos al tiempo que son estudiados, de forma que sean
accesibles tanto al publico general como a los investigadores via repositorios abiertos. A este
respecto, el Laboratorio para la Documentaciéon Geométrica del Patrimonio de la Universidad
del Pais Vasco y la Catedra de Paleontologia de la Universidad de La Rioja han colaborado en
los dltimos afios para generar un catidlogo digital de yacimientos de icnitas de La Rioja, con
modelos tridimensionales disponibles en el repositorio ADDI de la Universidad del Pais Vasco

(https://addi.ehu.es/) y geolocalizados gracias a la Infraestructura de Datos Espaciales (IDE) del

Gobierno de La Rioja (https://www.iderioja.larioja.org/) (Torices et al., 2020).
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7.4.  Descripcion de las icnitas

Las icnitas del yacimiento de Laguna se encuentran preservadas en forma de hiporrelieve
convexo en un estrato decimétrico de arenisca de grano fino. Aunque actualmente se
encuentran conservadas en este estrato en forma de contramoldes, la presencia de un estrato
infrayecente de limolita margosa de unos 10 cm de potencia hace presuponer que es este tltimo
dénde se encontraba la superficie sobre la que dejé impresas sus huellas el productor,
denominada en inglés Tracking Surface (sensu Fornds et al., 2002). Algunos de los
contramoldes preservados muestran estriaciones de grosor milimétrico que se desarrollan a lo
largo de algunos de ellos, en lo que en este tipo de huellas se suelen denominar como marcas de
arrastre de escamas o scale scracth marks (sensu Milner et al., 2006). Se trata de estriaciones
paralelas de grosor milimétrico que suelen encontrarse en las denominadas como huellas reales
o verdaderas (o en sus contramoldes) e indican el sentido del movimiento realizado tanto por
los digitos como por el pie en su interaccién con el sedimento. Por tanto, se trata de impresiones
producidas por la combinaciéon de la morfologia del pie y el movimiento cuando tanto los
dedos, escamas, garras y otras irregularidades presentes en el autopodio dejan evidencias de su
movimiento en forma de estriaciones longitudinales de diferente grosor y tamafio, en funcién
de qué parte del pie del animal la produjo. La presencia de estas marcas, unido a la uniformidad
litologica de todos los contramoldes y a la presencia de laminaciones longitudinales en la parte
inferior de los contramoldes, permiten interpretarlos como producidos por la acumulacién de
sedimentos en las huellas reales, a dia de hoy desaparecidas por erosion. En total, se han
reconocido 27 contramoldes con morfologias variadas (Fig. 7.4), y aunque algunas de las huellas
presentan caracteristicas y tamafos similares, no han podido identificarse rastros claros en el
yacimiento. Ademas de las diferentes morfologias presentes, que se describiran a continuacion,
la dificultad para identificar rastros radica en que la orientacién de las huellas es oblicua (30°) a
la longitud mayor del yacimiento (Fig. 7.4C), lo cual dificulta la posible presencia de rastros de

mads de dos icnitas.
7.4.1.  Morfologia de las icnitas

De acuerdo con sus caracteristicas morfoldgicas, las icnitas del yacimiento de Laguna se han
dividido en 6 morfotipos. De forma aclaratoria, las descripciones morfoldgicas que se hardn a
continuacién se hacen sobre el negativo de los contramoldes, es decir, sobre la morfologia que
tendria la huella real que posteriormente se rellené de sedimento. Por ello, hay que tener en
cuenta que lo que en la descripcién se trata como elevacién, en el contramolde supone una

depresion y vicerversa. Los morfotipos y sus descripciones son:

- Morfotipo 1 (L-12, L-13, L-17, L-18, L-19, L-25) (Fig. 7.5A): Presentan una longitud de
entre 25 y 30 cm y una anchura de aproximadamente 15 cm. Su morfologia es la de
impresiones paralelas de dos o tres digitos, con marcas de arrastre de scamas o “scale
scratch marks” (sensu Milner et al., 2006), evidencias de marcas de garras en su parte

distal, con elevaciones de sedimento localizadas en la parte proximal de las huellas. Los
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mejor preservados dentro de este morfotipo son las icnitas L-12 y L-13, las cuales se
encuentran ubicados en la parte central del yacimiento. Reconstruyendo el perfil
original de las huellas reales, presentan una parte proximal muy inclinada, con una zona
relativamente plana a partir de la cual el perfil asciende en pendiente suave hacia la zona
distal. En general, este perfil de profundidad muestra que las huellas eran mds

profundas en su zona proximal que en la distal.

- Morfotipo 2 (L-10, L-6) (Fig. 7.5B): Las icnitas clasificadas en este morfotipo muestran
una configuraciéon mds o menos tipica de una icnita tridactila terépoda. Son
mesaxOnicas con tres impresiones digitales que convergen en un “talén”
reconociéndose una impresion plantar o semiplantar. Difieren de una icnita terépoda
tradicional en que las impresiones digitales aparecen elongadas mas alld de las
dimensiones autopodiales conocidas para estos animales, en especial la impresion del
dedo III, presentando en su parte proximal una elevacién al igual que en el Morfotipo 1.
El perfil de profundidad es también similar al del Morfotipo 1, con una parte proximal
inclinada, una parte distal con una pendiente mucho mas tendida y siendo mads

profundas en el drea proximal (Fig. 7.5B, Tabla 1).

- Morfotipo 3 (L-2, L-3, L-4, L-8, L-9, L-11) (Fig. 7.5C): Se incluyen icnitas con una
impresién distal elongada del dedo III (o marca de garra) e impresiones de los dedos Il y
IV reducidas, en ocasiones mostrando simplemente una morfologia oval o subcircular.
Su perfil de profundidad presenta una pendiente suave que parte de la zona distal,
descendiendo hasta su punto de maxima profundad, ubicado en la zona proximal, y que
asciende con una gran pendiente hasta el limite proximal. La elevacién de sedimento

presente en los dos anteriores morfotipos también lo estd en este, aunque con un menor

desarrollo (Fig. 7.5C, Tabla 7.1).

- Morfotipo 4 (L-20, L-21) (Fig. 7.5D): Icnitas con longitudes y anchuras similares, incluso
siendo en algunos casos mas anchas que largas. Muestran la impresion de tres digitos,
con la impresién del dedo III mas larga que las de los dedos Il y IV, pero todas ellas
mostrando anchuras (con respecto a la longitud) bastante elevadas, dando lugar a unas
impresiones digitales relativamente gruesas. En su parte distal estas impresiones
presentan terminaciones redondeadas y una ligera mesaxonia. El limite proximal es
abrupto, con las tres impresiones digitales acabando en una misma linea y, al menos en

la icnita mejor conservada (L-20), una elevacién de sedimento tras el limite proximal.
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Figura 7.4. Detalle del yacimiento de Laguna. A) Proyeccién ortogrifica y normales. B) Proyeccién
hipsométrica y normales. C) Representacion grafica de la orientacién de las icnitas en una rosa de los

vientos.

- Morfotipos (L-14, L-24) (Fig. 7.5E): En este morfotipo se clasifican icnitas que muestran
un contorno tridictilo, pero en su interior aparecen una serie de surcos de mayor
profundidad que el resto de la impresion. Estos surcos se desarrollan préximo-
distalmente dentro del contorno general de la icnita. Presentan un perfil de
profundidad con limites distales y proximales bastante inclinados, siendo el limite
proximal mds abrupto que el distal. Su base es relativamente plana con una ligera
pendiente que alcanza su parte mas profunda en la zona proximal del surco relacionado

con la impresién del dedo I11.

- Morfotipo 6 (L-1, L-5, L-22) (Fig. 7.5F): Se trata de impresiones digitales aisladas
(probablemente del dedo III) que en algunos casos muestran impresiones muy poco
definidas de los dedos Il y I'V.

- Indefinidas (L-23, L-26, L-27, L-16, L-15, L-7): Algunas de las icnitas que aparecen en el
yacimiento no poseen morfologias definidas, pero teniendo en cuenta que la superficie
del yacimiento donde no hay icnitas es relativamente plana, la presencia de
irregularidades con un contorno subcircular aunque poco definido podrian indicar la
presencia de huellas que fueron parcialmente borradas. También cabe la posibilidad de
que el sedimento fuera afectado por movimientos de agua generados por el autopodio

del animal mientras nadaba, aunque no llegara a contactar con el sustrato (L-16, L-15, L-

7).
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Figura 7.5. Imagenes de las icnitas mas representativas de cada Morfotipo: A) Morfotipo 1 (L-12). B)
Morfotipo 2 (L-10). C) Morfotipo 3 (L-9). D) Morfotipo 4 (L-20). E) Morfotipo 5 (L-14). F) Morfotipo 6

L-5). Cada morfotipo se ilustra con tres imagenes: Arriba-izquierda: Capturas de las diferentes icnitas

tomadas de la proyeccién hipsométrica y normales. Escala=ro cm. Arriba-derecha: Fotografias de las
icnitas tomadas en el yacimiento. Escala=ro cm. Abajo: Perfiles de profundidad proximal-distal de las
impresiones digitales. El perfil de profundidad se representa invertido, con la intencién de representar
el perfil de profundidad de la huella original. La posicién en la que se realizé cada perfil de profundidad

se representa con segmentos en las imagenes arriba-derecha.
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maxL max W o /4 mrL i nrw mw wvw ¥/ 4 IrdistD minll- maxII- minlll- max III-

proxD /4 /4 v v

L-1 8,5 41 8,5 3,6 1,53 0,11

L-2 15,1 11,2 28 1,7 15,1 4,2 2,6 2

L-3 12,2 4 73 12,2 4 2,96 0,65

L-4 11,9 14,17 62 7.2 11,9 2,57 3,1 4.1 2,5 3,09 1,45 2 2,9 2,37 2,37

L-5 10,6 37 18 10,6 3.7 2,26 0,65

L-6 23,47 12,4 22 17 23,47 4,7 4,67 2,26 1,35 1.2 3,47

L-7 63

L-8 17,6 12,3 37 71 17,6 78 3 3,1 29 2,2 1,17 0 19 0 1,8

L-9 13,9 14,6 30 6,9 13,9 6,3 2,5 4,8 3.3 2,51 1,07 2,9 2,9 3,2 3,2

L-70 27,1 10 62 ?? ?? ?? 27 27 27 2,36 044 ?? 27 ?? ??

L-711 8,8 9,2 -5 5.2 89 3,07 2,5 3.8 2 1,19 0,68 1.1 1.1 1,2 1,2

L-72 29,2 16,2 37 22,5 29,2 23,6 39 4.1 4,5* 4,28 1,64 0 1,8 0 15

L-13 25,8 14,1 31 20,6* 25,8 4,5 576 4,03 1,16 0 15

L-14 16,5 11,9 60 5,01 2,86

L-15

L-16

L-17 54 3,52 2,98

L-18

L-19 4 4,99 2,76

L-20 13,9 18,2 8 6,73 12 13,9 29 6,1 3,6 2,01 1,25 1.2 1.2 0,5 0,5

L-21 14 9,9 52 9,1 12 71 2,5 3.3 3.2 3,32 1,74 0,5 0,5 0 1.2

L-22 46 2,65 2,03

L-23

L-24 71 512 4,58

L-25 62 1,62 2,06

L-26 26

L-27

141



APORTACIONES DE LOS ESTUDIOS ICNOLOGICOS AL COMPORTAMIENTO Y LOCOMOCION DE DINOSAURIOS NO AVIANOS

Tabla 7.1. Medidas tomadas en el yacimiento de Laguna. max L: Maxima longitud de icnita. max W:
Méxima anchura de icnita. O: Orientacién. Il L: Longitud de la impresién del Dedo I1. IIIL: Longitud de
la impresién del Dedo III. IV L: Longitud de la impresién del Dedo IV. II W: Anchura de la impresién
del Dedo II. III W: Anchura de la impresién del Dedo II. IV W: Anchura de la impresién del Dedo V.
HlproxD: Profundidad proximal de la impresién del Dedo III. IlldistD: Profundidad distal de la
impresién del Dedo III. min II-III: Distancia minima entre las impresiones del dedo II y III. max II-I1I:
Distancia maxima entre las impresiones del dedo II y III. min III-IV: Distancia minima entre las
impresiones del dedo IIl y IV. max [I-IV: Distancia maxima entre las impresiones del dedo Il y IV.
Distancias medidas en cm.

7.5.  Discusion
751  Evidencias de natacién en la Cuenca de Cameros

Los rastros de natacién en vertebrados presentan una gran variabilidad morfoldgica debido a
los procesos involucrados en su producciéon (Whyte y Romano, 2001; Romilio et al., 2013;
Milner y Lockley, 2016). Debido a esto, cuando se trata de icnitas de natacién, es incluso mds
complicado asignar a un productor especifico que cuando se trata de icnitas de locomocién
terrestre. La morfologia de los rastros de natacién refleja una serie de procesos dindmicos
complejos que enmascaran las principales caracteristicas anatdmicas del autopodio del animal.
Solamente algunas de ellas son frecuentemente reconocibles en icnitas de natacién (grosor de
los digitos, anchura del autopodio o impresiones de escamas y garras) y, en ocasiones, incluso
estos caracteres son dificiles de identificar y medir si las condiciones del sedimento no eran las
propicias para su impresién o existe una importante componente lateral del movimiento del

autopodio.

Como se ha comentado anteriormente, el registro paleoicnolégico de la Cuenca de Cameros
convierte esta area en uno de los mejores lugares para estudiar icnitas y rastros de dinosaurios
no avianos. Con los m4s de 350 yacimientos localizados hasta la fecha (ver Herndndez-Medrano
et al., 2005; Torcida Ferndndez-Baldor et al., 2012; Pérez-Lorente, 2015), solamente dos habian
sido relacionados con comportamientos de natacién en este tipo de animales (ambos en el
Grupo Enciso), convirtiéndose el yacimiento de Laguna en el tercero de la Cuenca de Cameros

y el primero en el Grupo Urbién.

La escasez de este tipo de rastros e icnitas incluso en un 4rea tan rica en registro paleoicnolégico
como es la Cuenca de Cameros muestra la excepcionalidad de este tipo de evidencias fosiles.
La primera interpretacion de nataciéon en el Grupo Enciso se realizdé con el rastro EVPrz,
localizado en el yacimiento de Icnitas-4 del complejo El Villar-Poyales (EVP) (Pienkowski y
Gierlinski, 1987; Casanovas et al., 1993; Pérez-Lorente, 2015). Se compone de cinco icnitas
(EVP12.1-EVP12.5) que muestran una peculiar evolucién morfoldgica a lo largo del rastro: la
primera icnita (EVP12.1) presenta una morfologia tipica de icnitas producidas durante una

locomocién terrestre, con la morfologia del autopodio mis o menos bien reflejada en la
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impresion, mostrando tres digitos de proporciones estandar convergentes en la zona proximal
de la icnita. La segunda de ellas (EVP12.2) posee impresiones digitales alargadas, interpretadas
como el deslizamiento de los dedos en su interaccién con el barro (Pérez-Lorente, 2015). La
tercera icnita (EVP12.3) muestra tres impresiones elongadas y aproximadamente paralelas que
no llegan a converger en ningtn punto. Este tipo de impresiones son comunes en las icnitas de
natacion, siendo una de las caracteristicas definitorias del icnogénero Characichnos (Whyte y
Romano, 200r1). Las dos tltimas icnitas del rastro (EVP12.4 y EVP12.5) constan de impresiones
de la parte distal de los dedos y marcas de garras, con una caracteristica elevacion del sedimento
en la parte proximal, probablemente debido a la tracciéon generada durante la interaccion
autopodio-sedimento, de nuevo un rasgo caracteristico de algunos rastros de natacién de
dinosaurios no avianos. Este rastro es peculiar por la evolucién de las condiciones a lo largo del
rastro, con una primera icnita que muestra una morfologia afin a un desplazamiento terrestre,
en la que se ejerceria la mayor presién sobre el sedimento (Pérez-Lorente, 2015) y
progresivamente esta presidn se veria reducida a lo largo del rastro por la accién de la fuerza de
flotacién, con las dos siguientes icnitas mostrando deslizamiento de los dedos en el sedimento,
y las dos tltimas reflejando solo las marcas de arrastre y traccion de los dedos con el sedimento.
Varios estudios han interpretado este rastro como una evidencia de un dinosaurio que
transiciona desde una locomocioén terrestre a natacién a lo largo de un talud inclinado que se
sumerge en una masa de agua (Pienkoswki y Gierlinski, 1987; Casanovas et al., 1993; Pérez-

Lorente, 2015).

EVPi2 fue el primer rastro de icnitas de la Cuenca de Cameros en ser asociado con
comportamientos de nataciéon en dinosaurios, pero, afios después, otro rastro asociado a este
tipo de comportamiento en dinosaurios no avianos seria publicado en esta excepcional area. El
rastro 4L VCiy se encuentra en el yacimiento de La Virgen del Campo-4 (4LVC) y es uno de
los mejores ejemplos de rastros de este tipo en el mundo. Este rastro ha sido interpretado como
producido por un dinosaurio terépodo nadando contra una corriente de agua (Ezquerra et al.,
2007; Ezquerra et al., 2o10; Pérez-Lorente, 2015; Milner and Lockley, 2016). Las icnitas del rastro
4LV C1y estan formadas por conjuntos de marcas de arafiazos en forma de S sobre la superficie
del sustrato; mostrando marcas de las garras de dos o tres dedos (Ezquerra et al., 2007) (Fig. 7.6).
Este rastro es destacable debido a la orientacién de las icnitas correspondientes a los autopodios
izquierdo y derecho. Las icnitas producidas por el izquierdo poseen una orientaciéon
aproximadamente paralela al eje del rastro, mientras que las del autopodio derecho se muestran
con una rotacién interna de unos 40° con respecto a este. Esta peculiar distribucion y
orientacién de las icnitas izquierdas y derechas puede compararse con la informacién obtenida
de las marcas de rizadura o ripple marks, de las cuales se calculé que fueron causadas por una
corriente lenta desde el lado izquierdo del rastro, con una orientacién aproximada de 30° con
respecto al eje del mismo (Ezquerra et al., 2007). La informacién combinada tanto de las icnitas
como de las ripple marks permitié a los autores del estudio determinar que el animal se

encontraba nadando en una corriente procedente de sulado izquierdo, con el cuerpo orientado
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aproximadamente a 20° hacia la izquierda del eje del rastro (Ezquerra et al., 2007). De otra
forma, la rotaciéon del autopodio derecho a 40° del eje sagital del animal habria sido
anatémicamente dificil de justificar (Ezquerra et al., 2007). Las icnitas poseen morfologias
similares a las descritas en la definicién del icnogénero Characichnos, con marcas paralelas no
convergentes de digitos y/o garras y acumulacién de sedimento en su contorno. Hay ligeras
modificaciones en la morfologia de lasicnitas alo largo del rastro, lo que indica que, a diferencia
de EVPi2, en este caso la columna de agua era practicamente contante en la posicion de todas

las icnitas.

El yacimiento de Laguna se anade a estos dos ejemplos citados como un ejemplo mas de icnitas
de dinosaurios nadadores en la Cuenca de Cameros. La variedad de morfologias que pueden
encontrarse en los tres yacimientos (Icnitas-4, La virgen del Campo-4 y Laguna) permiten
analizar la heterogeneidad de este tipo de evidencias icnoldgicas, probablemente causada por
diferentes factores y complejidades implicadas en la generacién de las huellas de natacién: nivel
de la columna de agua, fuerza de flotacién, irregularidades en el sustrato subacudtico, corrientes

de agua, desplazamientos del centro de flotacién en la columna de agua, gravedad y fuerza de

reaccion.

Figura 7.6. Fotografias de icnitas del rastro 4LV Cry. A) Ienita 4LV Ciy-12 y B) Ienita 4L VCiy-4. Tomadas
de Milner y Lockley, 2016.
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7.5.2.  Dindmica de la formacién de huellas de natacién

Los morfotipos descritos anteriormente en el apartado “Morfologia de las icnitas” se han
clasificado en cinco categorias de acuerdo con aspectos como la postura del productor, grado
de interaccién autopodio-sedimento y perfil de profundidad, siguiendo la propuesta realizada
por Romilio et al., 2013, aunque realizando algunas modificaciones. La idea de esta seccion es
relacionar los Morfotipos del yacimiento de Laguna (icnitas con caracteristicas morfoldgicas
comunes), asi como otras morfologias presentes en rastros con evidencias de natacién de la
Cuenca de Cameros, con su origen biodindmico. Esto podria ayudar a explicar la presencia de
diferentes morfologias en icnitas con una produccién biodindmica similar (natacién). Las
categorias propuestas por Romilio et al., 2013 se han aplicado en esta clasificacién, pero
incluyendo una nueva categoria y afiadiendo una variante a la Categoria 2, basada en las

morfologias identificadas en el yacimiento de Laguna:

- Categoria 1, Fig. 7.7: Se incluyen icnitas conocidas generalmente como “arafiazos” o
“scratch marks”, en las que la interacciéon biomecanica entre el autopodio y el sustrato
es minima o practicamente minima. Con interaccién minima se hace referencia a la
poca influencia que posee dicha interaccién con el desplazamiento del animal, siendo
este llevado a cabo por una natacién clasica de “remado”, es decir, que el impulso
obtenido por el animal para moverse se obtiene basicamente de su interaccién con la
masa de agua, y no traccionando con el sustrato. En esta categoria se incluirian la
mayoria de icnitas del rastro 4LVCiy, como 4LViy-12 (Fig. 7.6A), que presentan
morfologias tipicas del icnogénero Characichnos, siendo marcas rectas o sinusoidales,
paralelas y no convergentes en las que se observa una ligera elevacién de sedimento en
sus contornos, pero que carecen de una elevacidon de sedimento significativa en su parte
proximal. Romilio et al., 2013 ya relacioné las icnitas del rastro 4LVCr; con esta
Categoria 1 para aquellas que mostraban marcas de arafiazos longitudinales con un
perfil de profundidad simétrico que consiste bdsicamente en una pendiente moderada
tanto en la parte distal como proximal, encontrandose la zona mas profunda en algin
punto intermedio entre ellas. Cabe destacar que en el rastro 4L VCi; aparecen algunas
icnitas que difieren de esta configuracién, en las que puede observarse un limite
proximal truncado de las impresiones digitales, ademds de una elevacién de sedimento
significativa en su parte proximal (p. ej. Morfotipo 1 del yacimiento de Laguna y
4LV Ciy-4, Fig. 7.6B). Estas morfologias indican una interacciéon funcionalmente mas
significativa, en la que la interaccién autopodio-sustrato posee influencia en el
movimiento del animal. La presencia de ambos rasgos (limite proximal truncado y
elevacion de sedimento proximal) descartaria una icnita como perteneciente a la

Categoria 1, segtin la propuesta de esta tesis.
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Figura 7.7. Hipétesis para la formaciéon de icnitas de la Categoria 1, con los sucesivos momentos que

llevaron a su produccién, mostrando tanto los movimientos del autopodio y el perfil de profundidad

generado (superior) como el contorno de la huella en vista apical (inferior).

- Categoria 2, Fig. 7.8: No se han identificado icnitas con las caracteristicas de esta
categoria en el yacimiento de Laguna ni en otros yacimientos de la Cuenca de Cameros,
siendo descritas por Romilio et al., 2013 como “tres impresiones circulares en vista
dorsal/apical, con margenes proximales y distales muy inclinados en el perfil de
profundidad”. Estas icnitas se interpretan como producidas por un productor en
flotaciéon cuyo autopodio entrd y salié del sedimento con una postura “unguligrada”,
con un movimiento practicamente vertical y una reducida componente préoximo-distal.
Romilio et al., 2013 introduce una variante de esta categoria en la que algunas de las

icnitas pueden mostrar marcas de arrastre de los dedos o garras en la zona proximal y/o

distal, evidencia de la entrada y/o salida de los digitos durante la formacién de la huella.

Figura 7.8. Hipotesis para la formacién de icnitas de la Categoria 1, con los sucesivos momentos que
llevaron a su produccién, mostrando tanto los movimientos del autopodio y el perfil de profundidad

generado (superior) como el contorno de la huella en vista apical (inferior). Basada en Romilio et al., 2013.
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- Categoria 3 Morfotipos (Fig. 7.5A) y 2 (Fig. 7.5B) del yacimiento de Laguna y 4L VCi;-
4 (Fig. 7.6B)) (Fig. 7.9): Presentan impresiones digitales elongadas, generalmente con
elevaciones de sedimento relevantes tras su margen proximal. Su perfil de profundidad
muestra una parte proximal con una alta pendiente y una zona de baja o moderada
pendiente hacia la parte distal, con la parte mds profunda en el tercio proximal de la
icnita. Algunas de ellas pueden mostrar una base plana en la zona de méxima
profundidad. Se interpretan como producidas cuando el animal productor se
encontraba en flotacion o semiflotacion, y el autopodio contacté el sedimento mientras
el animal nadaba. Durante el movimiento caudalmente dirigido del autopodio, este
contactaria el sustrato, aumentando la traccién progresivamente mientras se produce
la extension de la extremidad, la compactacién del sedimento y/o la presencia de un
ligero talud que hace que el contacto sea mayor en la parte proximal que en la parte
distal. Esta categoria implica una interaccion autopodio-sedimento importante,
haciendo referencia a la influencia que dicha interacciéon posee en el movimiento del
animal. La traccidon con el sustrato habria facilitado el movimiento del animal hacia
delante, siendo este llevado a cabo tanto por el impulso realizado con la masa de agua
como con el sustrato subacudtico. El Morfotipo 1 del yacimiento de Laguna presenta de
dos a tres impresiones digitales elongadas, mesaxdnicas en la parte distal y truncadas en
la proximal. La elevaciéon de sedimento posterior se encuentra tras el limite proximal de
las impresiones (Fig. 7.5A) y el perfil de profundidad muestra una zona proximal de
elevada pendiente y una pendiente moderada o baja en la zona distal. El Morfotipo 2
del yacimiento de Laguna presenta impresiones digitales alargadas, acumulacién de
sedimento en la parte proximal y un perfil de profundidad similar al del Morfotipo 1;
sin embargo, estas icnitas implicarian un mayor contacto autopodio-sedimento,

llegando a ser las impresiones digitales convergentes en un “talén”.

Figura 7.9. Hipotesis para la formacién de icnitas de la Categoria 3, con los sucesivos momentos que

llevaron a su produccién, mostrando tanto los movimientos del autopodio y el perfil de profundidad

generado (superior) como el contorno de la huella en vista apical (inferior).
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Categoria 4 (Morfotipos 3 (Fig. 7.5C), 4 (Fig. 7.5sD) y 6 (Fig. 7.5F) del yacimiento de
Laguna), Fig. 7.10: Las icnitas presentan de una a tres impresiones digitales de forma
eliptica o redondeada en vista apical. La impresiéon del dedo III es la mas desarrollada
tanto en profundidad como longitudinalmente, mostrando un perfil de profundidad
con partes proximales y distales inclinadas, pero presentando una mayor inclinacién y
desarrollo en la parte proximal. Se interpretan como formadas cuando el autopodio
entré en contacto con el sustrato (fase de “touchdown” sensu Thulborn y Wade, 1989)
en una posicion subunguligrada y un movimiento craneo-caudal. Tras esto, el
autopodio apoyé y salié del sustrato (fases de “weight-bearing” y “kick-off” sensu
Thulborn y Wade, 1989) en una posicién casi vertical y con una componente
longitudinal reducida. El rango de movimiento del autopodio durante la producciéon de
las huellas determina la elongacién de las impresiones digitales, desde morfologias
circulares a elipticas en vista apical. Cabe destacar que existen diferencias importantes
entre las icnitas incluidas en esta categoria, lo cual lleva a definir dos subcategorias: en
las icnitas del Morfotipo 3 del yacimiento de Laguna, el productor arané ligeramente la
superficie del sustrato con la parte distal de sus dedos mientras se impulsaba hacia
delante en una posiciéon mas digitigrada (nueva Categoria 4 A, Figs. 7.5C, 7.7D); en los
Morfotipos 4 y 6 el productor realizé una presién mds vertical sobre el sustrato en un
contacto mas unguligrado durante la fase de apoyo que pudo provocar la morfologia

menos elongada de las impresiones digitales (nueva Categoria 4B, Figs. 7.5D,F).

Figura 7.10. Hipétesis para la formacién de icnitas de la Categoria 4A, con los sucesivos momentos que

llevaron a su produccién, mostrando tanto los movimientos del autopodio y el perfil de profundidad

generado (superior) como el contorno de la huella en vista apical (inferior).

Categoria 5 (Morfotipo 5 (Fig. 7.5E)) (Fig. 7.11): Las icnitas muestran que existe una
diferencia importante en la posicién del autopodio en los momentos de contacto inicial
y final, con una impresién digitigrada-plantar en el momento de contacto inicial
(definiendo un contorno tridactilo de la huella) y una posicién mds unguligrada en el

momento de salida, mostrando una posicién final del dedo I1l en la parte proximal. Este
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punto de salida del dedo III es la parte mds profunda de las icnitas, con los dedos
laterales profundizando también en el sustrato y dejando marcas de arrastre desde su
posicion inicial a la final. Esta categoria se afiade a las propuestas por Romilio et al.,
2013, suponiendo una nueva categoria. Sin embargo, la Categoria 3b de Romilio et al.,
2013 muestra algunas caracteristicas similares, como el contorno tridactilo de las icnitas,
la posicion distal de los dedos en el momento de apoyo y su desplazamiento hacia la
parte proximal durante la formacién de la huella. La principal diferencia es que la
Categoria 3b de Romilio et al., 2013 se produce con una entrada del autopodio en una
posicion unguligrada y la elongacion de las impresiones digitales hacia la zona proximal
mientras el autopodio abandonaba el sustrato (algo similar al caso descrito por Gatesy
et al., 1999). En cambio, en la nueva Categoria 5 propuesta, el punto de salida de los
dedos se encuentra en la zona proximal, algo posible solamente si existe una fuerza de

flotaciéon que permita una componente vertical del movimiento del animal.

e & & & &

Figura 7.11. Hipotesis para la formacién de icnitas de la Categoria 5, con los sucesivos momentos que

llevaron a su produccién, mostrando tanto los movimientos del autopodio y el perfil de profundidad

generado (superior) como el contorno de la huella en vista apical (inferior).

La categorizacién de las icnitas de natacién en funcién de su interaccién autopodio-sustrato
tiene como objeto evitar algunas de las problematicas que surgen cuando intentan clasificarse
icnotaxonémicamente. Durante mas de una década, el tinico icnogénero monoespecifico
relacionado con icnitas de nataciéon de dinosaurios no avianos era Characichnos trydactilus
(Whyte y Romano, 2001). Las definiciones originales del icnogénero e icnoespecie y los trabajos
derivados de ella han recalcado que este icnotaxén puede referirse no sélo a dinosaurios
terépodos, sino a varios grupos de vertebrados con un comportamiento de natacién (Martin y
Lockley, 2016 y referencias incluidas), ya que cualquier productor que usara tres o cuatro digitos
para dejar surcos o marcas paralelas (Lockley y Foster, 2006) podria dejar huellas con
morfologias de tipo Characichnos. En la categorizacién propuesta, las icnitas dentro de las
categorias 3 y 4 comparten casi todas las caracteristicas definitorias de la icnoespecie
Characichnos trydactilus y podrian ser clasificadas como tal. Por otro lado, las icnitas

pertenecientes a la Categoria 1 presentan algunas de las caracteristicas definitorias del
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icnogénero Characichnos, pero por ejemplo las icnitas del rastro 4LVCri; muestran dos
conjuntos (izquierdas y derechas) pero no son paralelos entre si, como propone la diagnosis del
icnogénero. Las caracteristicas observables en el rastro 4LVCriy, podrian ser utilizadas ya sea
para enmendar la diagnosis de Characichnos o para proponer una nueva icnoespecie dentro de
este icnogénero. Finalmente, las categorias 2 y 5 se encontrarian fuera de la diagnosis de
Characichnos, por tanto, podrian considerarse variables dentro del icnogénero, en cuyo caso la
diagnosis deberia ser enmendada, o verdaderamente pueden pertenecer a un nuevo
icnogénero. Por esto, y teniendo en cuenta que es necesaria una revisién icnotaxondmica de las
icnitas de natacidon, ademas de que las caracteristicas especiales que presentan pueden llevar a
clasificar icnitas de un mismo rastro como diferentes icnotaxones (Lockley y Foster, 2006), se
ha decidido clasificar algunas de las icnitas de Laguna como “parecidas a Characichnos” en lugar

de clasificarlas sensu stricto dentro de este icnotaxén.

La longitud de las icnitas del yacimiento de Laguna es bastante variable (de 8,5 a 29,2 cm) y est4
muy condicionada por la postura y movimiento del autopodio en el momento de su formacién.
Lasicnitas dentro de la Categoria 3 son mas largas que las de las Categorias 4 y 5, principalmente
porque se produjeron mientras el autopodio realizaba un movimiento crineo-caudal,
elongando asi las impresiones digitales. En cambio, la formacién de las icnitas de las Categorias
2 y 4 implica que el autopodio contacté el sustrato en una posicién subunguligrada
produciendo una predominante presién vertical con un movimiento crdneo-caudal reducido.
Enla Categoria 5, la formacién de las huellas implicé un cambio de postura del autopodio desde
la fase inicial a la final, con una posicién digitigrada-plantar en el momento de contacto inicial,
que evoluciona a una posiciéon subunguligrada en el momento de abandonar el sustrato. Por
tanto, se puede considerar que, en estas icnitas de natacion, la longitud de las icnitas no es
conservativa, y depende en gran medida de los movimientos y postura del autopodio mds que
de las caracteristicas anatémicas de este. En cambio, teniendo en cuenta que la mayoria de
movimientos propuestos para la formacién de las huellas tienen una componente
predominante proximo-distal y escasa o nula componente mesio-lateral, la anchura de las
icnitas podria ser mas conservativa, y tener una mayor relacién con las caracteristicas
anatémicas del autopodio del productor. Teniendo en cuenta solamente los valores de anchura
de icnitas con impresiones de los tres digitos, se encuentran en un rango de entre 9,2 y 18,2 cm.
Los mayores valores de anchura se encuentran en el rango de 14,1-18,2 cm, mientras que el resto
de icnitas presentan valores entre los 9,2-12,3 cm. Si la postura y movimiento del autopodio
afecta en menor medida a los valores de anchura y podria usarse para determinar diferencias en
la anchura autopodial; se puede deducir que las icnitas del yacimiento de Laguna fueron
producidas por animales con una configuracién anatémica del autopodio similar, pero con al
menos dos tamanos diferentes. Es dificil confirmar si estas diferencias de tamano estian
relacionadas con la presencia de dos taxones diferentes, o tienen que ver con diferencias

sexuales-ontogenéticas de un mismo taxén.
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La morfologia y dindmica de formacién de las icnitas estudiadas indica que son diferentes a las
esperables como producto de un animal desplazdndose sobre un sustrato subaéreo sin presencia
de flotacién. En general, presentan impresiones digitales bien definidas (con morfologias
variadas) y carecen en muchos casos de una impresién del “talén” o zona metatarsofalangica.
Estas caracteristicas han sido relacionadas en la literatura como producidas en ambientes
acuaticos (e.g., Whyte y Romano, 2001; Romilio et al., 2013; Thomson y Droser, 2015; Milner y
Lockley, 2016), por lo que se propone que fueron producidas sobre un sustrato subacuético por
animales sustentados parcialmente por fuerza de flotacion en un comportamiento de natacién

o semi-natacion.

7.53.  Productoresy su comportamiento

Los rastros e icnitas de natacién mesozoicos han sido relacionados con diversos grupos de
vertebrados, muchas veces apareciendo varios de ellos como posibles productores en un mismo
yacimiento. Los pseudosuquios pueden producir huellas similares a las estudiadas en este
trabajo, pero normalmente son tetradactilas-pentadactilas y muestran dos conjuntos
diferenciados relacionados con la impresién de manos y pies (e.g., Vila et al., 2015; Navarro y
Moratalla, 2018; Castanera et al., 2022). Las icnitas de natacién de tortugas muestran
impresiones paralelas y de poco desarrollo longitudinal de sus garras, de pequefio tamafio y
también con una configuraciéon tetraddctila-pentadictila (e.g., Avanzini et al., 2005; Kim y
Lockley, 2016). Algunas evidencias de natacién en pterosaurios muestran impresiones de los
autopodios posteriores, con configuraciones tetradactilas (Lockley y Wright, 2003; Lockley y
Schumacher, 2014). Sin embargo, algunos icnogéneros relacionados con natacién de
cocodrilomorfos pueden mostrar morfologias similares a las generadas por natacién en
dinosaurios no avianos, en parte debido a la dependencia extramorfolégica de este tipo de
rastros y huellas. Icnogéneros como Hatcherichnus (Foster y Lockley, 1997), relacionados con
nataciéon o con desplazamientos en semi-natacién por el fondo del agua, pueden mostrar
configuraciones tridactilas de las icnitas del pie en algunos casos concretos, cuando solamente
tres de los digitos contactaron con el sustrato. Pero las impresiones digitales tienden a ser cortas
por la presencia de una membrana interdigital que conectalos dedos Il alV, y que muchas veces
también deja evidencias en la huella (Lockley et al., 1992; Avanzini et al., 2010), una
caracteristica que no se encuentra presente en las icnitas de Laguna. Las impresiones de manos
en Hatcherichnus son tridactilas, de menor tamano que las de los pies, con impresién de los
dedos I-1Il y siendo las impresiones de los dedos I y II practicamente paralelas y ligeramente
separadas de la del dedo III, que es la mas larga de las tres (Foster and Lockley, 1997; Avanzini
et al., 2010). No hay ningun caso en Laguna que muestre icnitas no mesaxénicas que pudieran
corresponder a la impresion de manos del icnogénero Hatcherichnus, asi como tampoco hay
ninguna icnita que pueda sugerir una configuraciéon tetradactila. Otros icnogéneros

relacionados con natacién en cocodrilomorfos como Indosuchipes (Rajkumar et al., 2015),
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Antisuchipes (Mustoe, 2019) o Kangyuampus (Lockley et al., 2010) y Laiyangpus (Lockley et al.,
2010) presentan icnitas del pie tetradactilas no mesaxdnicas y suelen aparecer asociadas a icnitas
de manos. Entre los icnogéneros relacionados con cocodrilomorfos, las morfologias mds
parecidas a algunas de las icnitas de Laguna aparecen en Albertasuchipes (McCrea et al., 2004),
con icnitas del pie tridactilas muy similares a las del Morfotipo 1-Categoria 3. Esta semejanza
puede estar causada por la naturaleza de la formacién de las huellas: ambas producidas por un
animal parcialmente en flotacién en una masa de agua (McCrea et al., 2004). De todas formas,
las icnitas del pie en Albertasuchipes se encuentran relacionadas a la impresiéon de manos,
normalmente situadas inmediatamente por delante de las de los pies (McCrea et al., 2004). El
tamano y configuracidn de las icnitas de Laguna, con impresiones tridactilas y mesaxodnicas del
pie, sin evidencias en ninguna de ellas de laimpresién de un cuarto dedo, y la ausencia de icnitas
que pudieran atribuirse aimpresiones de manos, convierte a los dinosaurios bipedos no avianos
como los productores mas probables de las icnitas de este yacimiento. En cuanto a los
dinosaurios bipedos no avianos, mientras que las icnitas de natacién relacionadas con
ornitépodos de gran tamafo muestran tres impresiones digitales separadas, anchas y
redondeadas, con ausencia de impresién plantar (Fujita et al., 2o12; Moklestad et al., 2018), las
relacionadas con ornitépodos de pequeno tamano son similares a las producidas por terépodos:
de una a tres impresiones digitales distales o de garras, paralelas entre si y que pueden ser rectas,
ligeramente curvadas o sinuosas (sensu Whyte y Romano, 2001; Milner y Lockley, 2016). Las
impresiones de garras pronunciadas han sido generalmente relacionadas con natacién en
dinosaurios terépodos (Milner et al., 2006; Ezquerra et al., 2007; Xing et al., 2013) y han sido
normalmente clasificadas dentro del icnogénero Characichnos y Paravipus (Whyte y Romano,
2001; Mudroch et al., 2om). Pero estas impresiones de garras pronunciadas han sido descritas
también en algunos yacimientos relacionados con natacién en ornitépodos de pequeno
tamafo, como es el caso del icnogénero Wintonopus (sensu Romilio et al., 2013; pero ver también
Thulborn, 2013 para otras interpretaciones) e icnitas similares a Dinehichnus (Lockley y Foster,
2006). A este respecto, no es posible asignar las icnitas de Laguna a un grupo particular de
dinosaurios no avianos, por lo que se han atribuido a dinosaurios bipedos no avianos

indeterminados.

Las huellas de natacién son producidas cuando el animal se encuentra completa o parcialmente
sumergido en agua con el cuerpo sustentado por la fuerza de flotacién y el autopodio (y en
ocasiones otras partes anatdmicas) entra en contacto con el sustrato subacuatico (Milner y
Lockley, 2016; Farlow et al., 2018; Lee et al., 2019). McAllister ,198¢9 y McAllister y Kirby, 1998
propusieron una serie de criterios para la identificaciéon de icnitas que pudieron haber sido
formadas en un contexto subacuatico: 1) evidencia de flexuras digitales; 2) impresiones digitales
en Z; 3) proyeccién digital posterior; 4) impresiones de la parte distal de los dedos; 5) ausencia
de un patrén de locomocién regular a lo largo de los rastros (ver Navarro y Moratalla, 2018 para
mas informacién). En un sentido amplio, las icnitas y rastros de nataciéon pueden ser divididas

en dos grupos con respecto a la posiciéon del productor en la columna de agua: rastros de
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flotacion y desplazamientos por el fondo del agua. Los rastros de flotacion se producen cuando
el animal se encuentra flotando en la superficie del agua y su autopodio contacta con el sustrato,
normalmente con la parte distal (e.g., Romilio et al., 2013; Milner y Lockley, 2016). Aunque han
sido propuestos en icnitas de saurépodos y anquilosaurios (e.g., Farlow et al., 2018; Riguetti et
al., 2021), son tipicos de evidencias de natacién en dinosaurios bipedos, caracterizados por
surcos subparalelos que han sido clasificados tradicionalmente como Characichnos (Whyte y
Romano, 2001; Milner et al., 2006; Ezquerra et al., 2007). Estos rastros son muy utiles a la hora
de conocer la batimetria de la ldmina de agua ya que la altura acetabular del productor se
aproxima a la altura de la columna de agua (Melchor, 2015). Por otro lado, los desplazamientos
por el fondo del agua o punting (sensu Martinez et al., 1998) se producen cuando el animal,
completa o parcialmente sumergido, se impulsa con el sustrato subacuético para desplazarse
(Martinez et al., 1998; Bennett et al., 2014). Este comportamiento se ha identificado en diversos
taxones actuales y extintos como cocodrilos (Farlow et al., 2018a; Lee et al., 2019; Mustoe, 2019),
tortugas (Gaillard et al., 2003; Avanzini et al., 2005), vertebrados pérmicos indeterminados
(Brand y Tang, 1991), placodontos (Xing et al., 2020) e hipopétamos (Bennett et al., 2014), pero

todavia no ha sido relacionado con dinosaurios no avianos.

En yacimientos con icnitas de natacién de diferentes tamafios y estado de preservacién (e.g.,
Whyte y Romano, 2001; Romilio et al., 2013; Xing et al., 2013; Farlow et al., 2018) se ha propuesto
que las variaciones en el nivel del agua son las responsables de que existan diferentes
morfologias de icnitas en una misma superficie icnolégica. Como se ha comentado
anteriormente, considerando la anchura de las icnitas de Laguna se pueden determinar dos
tamafios aproximados de productores. Esto indicaria que o bien las huellas se produjeron en
dos momentos diferentes o que los productores eran capaces de desplazarse verticalmente en
la columna de agua. Tomando la icnita L-14, cuya interpretacién sugiere que su longitud y
anchura son aproximadamente correlacionables con las dimensiones funcionales del
autopodio, se obtiene una longitud de 16,5 cm. Aplicando la relaciéon propuesta por Alexander,
1976 (altura acetabular=4*Longitud de icnita), la altura acetabular y por tanto el minimo

aproximado de la [amina de agua en el momento de produccién de L-14 era de 66 cm.

Lasicnitas dentro de la Categoria 3 (Morfotipos1y 2) se encuentran localizadas en el 4rea central
del yacimiento (Fig. 7.12) y debido a su morfologia y dindmica de formacién pueden relacionarse
con rastros de flotacion, pero la reducida extension del yacimiento no permite asegurar si esto
es una consecuencia de diferencias en la columna de agua a lo largo de la superficie icnoldgica
o se corresponde con un sesgo casual de conservacidon-comportamiento. Son clasificadas como
Categoria 3, que segin Romilio et al., 2013 son producidas cuando los digitos del productor
rozan el sustrato mientras el cuerpo del animal se encontraba flotando total o parcialmente,
originando un desplazamiento producido por un impulso mixto con el agua y con el sustrato,
no sélo por un mero “remado” en el agua. Dentro del yacimiento de Laguna, las icnitas dentro
de la Categoria 4 (Morfotipos 3, 4 y 6) se encuentran en los laterales de las icnitas de la Categoria

3 (Fig. 7.12). La morfologia de estas icnitas es bastante diferente a las tipicas formas de icnitas de
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natacién. Son similares a las publicadas por Romilio et al., 2013 (Categorias 2 y 4), e
interpretadas como pequefos ornitopodos flotando. En esta tesis doctoral, se proponen dos
hipétesis diferentes para la formacion de estas icnitas: 1) variaciones en la columna de agua o
cambios en la posicién del animal desde una posiciéon de flotaciéon en superficie a una mas
sumergida podrian provocar la impresién de solamente la porcion distal de los digitos; y 2) el
productor, que se encontraria sumergido y desplazandose por el fondo de la columna de agua,
contactd con el sustrato vertical o subverticalmente para estabilizar un desplazamiento
irregular o para mantener un movimiento hacia delante mediante la alternancia de momentos
de empuje con el sedimento con otros de buceo o “planeo” a través del agua. Si se considera
que no existen variaciones en el nivel del agua, la opcién 1 parece la mas plausible y las icnitas
de las Categorias 3 y 4 son consecuencia de las variaciones en la flotacion. Pero la presencia de
diferentes tamanos de productores, llevaria o bien a la necesidad de que existieran variaciones
en la altura de la columna de agua o bien a la opcién 2. Considerando la morfologia y dindmica
de formacién de las icnitas dentro de la Categoria 4, se puede establecer un paralelismo con las
huellas punzantes o prod-marks descritas por Bennett et al., 2014 relacionadas con hipopétamos
desplazandose por el fondo de la lamina de agua. Estas icnitas de la Categoria 4 poseen
caracteristicas muy diferentes a las mostradas por las icnitas del tipo Characichnos, por lo que se
sugiere un tipo de comportamiento diferente involucrado en su produccién. Ademds de las
huellas punzantes o prod marks, Bennett et al., 2014 describe otras con un mayor desarrollo de
la impresién plantar-digital que se encuentran relacionadas también con comportamientos de
caminar sobre el fondo o bottom-walking. Las icnitas dentro de la Categoria 5 (Morfotipo 5) se
encuentran localizadas en el yacimiento cerca de las de la Categoria 3 (Fig. 7.12) y presentan
algunas caracteristicas similares a las citadas por Bennett et al., 2014. Por tanto, profundizar en
estos conceptos e investigar otras evidencias en icnitas de natacién podrd determinar la
capacidad de algunos dinosaurios no avianos de desplazarse durante algunos momentos bajo la
superficie del agua y no sélo realizar una natacién en superficie, como se habia propuesto hasta

ahora.
7.5.4. Posibles dinosaurios productores y estrategias de natacién

Desde los inicios de la paleontologia de dinosaurios, estos han sido relacionados con
ecosistemas acuaticos (Owen, 1841). Incluso durante el desarrollo de esta disciplina, esta
posibilidad continué siendo una posibilidad muy tenida en cuenta a la hora de reconstruir los
ambientes donde habitaban estos animales. Por ejemplo, los dinosaurios saurépodos fueron
durante mucho tiempo interpretados como animales semiacuéticos debido a su enorme tamafio
y a algunas particularidades anatémicas (ver Romer, 1966; Coombs, 1975). Algunos
hadrosaurios fueron considerados también animales anfibios debido a su anatomia y
reconstruyendo sus habitos alimenticios en zonas pantanosas o en sus margenes (ver Osborn,
1912; Romer, 1966; Morris, 1981). Muchas de estas presunciones han sido descartadas con el paso
de los afios (ver Alexander, 1985; Henderson, 2004) y nuevas hipétesis han sido propuestas.

Tereschenko, 2008 realizé una recopilacidon de caracteristicas anatdmicas de los neoceratopsios
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que demostrarian su modo de vida acuético (ver también Ford y Martin, 2010). La posible
relacion de los dinosaurios terépodos con los medios acuaticos (miembros de grupos como
dromeosauridos, ornitomimosauridos y espinosauridos) es un aspecto de discusion interesante
entre algunos investigadores (Lee et al., 2014; Cau et al., 2017; Ibrahim et al., 2014, 2020; Fabbri
etal., 2022). Concretamente, el h4bitat de los espinosduridos ha sido en los tltimos afios motivo
de continuos debates, con diferentes propuestas. Informacién relativa a su anatomia (Ibrahim
et al., 2014, 2020; Vullo et al., 2016; Arden et al., 2019), osteologia (Aureliano et al., 2018; Fabri
et al., 2020), y datos isotopicos (Amiot et al., 2010; Goedert et al., 2016; Trapman, 2018;
Henderson, 2018; Hassler et al., 2018; Gimsa and Gimsa, 2021) parecen indicar que al menos
algunos miembros de este grupo de terépodos (p. ej. Spinosaurus y Baryonyx) poseian
adaptaciones a un modo de vida semiacudtico o al menos muy vinculado a estos ambientes (ver

también Henderson, 2018; Hone y Holtz, 2021; Sereno et al., 2022 para otras interpretaciones).

El registro icnolégico de dinosaurios posee evidencias de natacién en este tipo de animales
desde al menos el Jurdsico Inferior (Milner et al., 2006). Aunque hay que resaltar que algunos
casos que tradicionalmente se han interpretado como evidencias de natacién, posteriormente
han sido reinterpretadas. El caso de los rastros de saurépodos en los que solo aparecian
impresiones de sus miembros anteriores, fueron interpretadas durante afios como evidencias
de que estos animales habitaban en el agua, y se producirian debido a que la parte anterior del
cuerpo se encontraria parcialmente sumergida mientras que la parte posterior poseeria mayor
flotabilidad y las extremidades posteriores no llegarian a tocar el sustrato del fondo (Bird, 1944;
Ishigaki; 1989; Farlow et al., 2019a; Demathieu et al., 2022). Sin embargo, algunos de estos rastros
han sido cuestionados y explicados por otros motivos, en concreto por la hipétesis de las
subhuellas y las diferencias de presion ejercidas por las extremidades delanteras y traseras (e.g.,
Vila et al., 2005; Ishigaki y Matsumoto, 2009; Falkingham et al., 2omb, 2012). Aunque algunos
descubrimientos recientes proponen que todavia sigue existiendo duda con respecto a algunos
rastros de este tipo, y si se trata de un producto de las diferencias de presién ejercidas o si
verdaderamente se trata de casos de un comportamiento fuera de lo comun (Farlow et al.,
201gb). Otros rastros compuestos solamente por icnitas de manos han sido descubiertos tanto
para ornitépodos de gran tamafno (Fujita et al., 2012; Moklestad et al., 2018) como de pequeno
tamafo (Lockley and Foster, 2006; Romilio et al., 2013). Con respecto a los dinosaurios
terépodos, hay multiples ejemplos, recopilados por Milner y Lockley, 2016 y que generalmente
estdn compuestos por icnitas de tipo Characichnos. El registro de evidencias de natacién en
terépodos es abundante desde el Jurasico Inferior-Medio (e.g. Milner et al., 2006; Whyte y
Romano, 200r1), mucho antes de la aparicién de los grupos de terépodos mencionados
anteriormente, cuyo modo de vida parece apuntar a una estrecha relaciéon con los medios
acudticos. Sin embargo, todos estos ejemplos de rastros de natacién muestran caracteristicas
tipicas de un animal nadando, en flotacién parcial o total en la masa de agua, y no tienen por
qué implicar una fuerte adaptaciéon a los medios acudticos, sino que mas bien implican la

capacidad de estos animales de atravesar masas de agua, al menos, circunstancialmente.
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Figura 7.12. Ubicacién de las icnitas de cada Morfotipo y Categoria en la superficie icnolégica.

Por otro lado, los desplazamientos por el fondo del agua son conocidos en animales actuales
tanto acudticos como semiacuaticos (Lee et al., 2019) como cangrejos (Martinez et al., 1998),
peces cartilaginosos (Koester y Spirito, 2003; Maia et al., 2012), tortugas (Zug, 1971; Avanzini et
al., 2005), cocodrilos (Farlow et al., 2018) o hipopétamos (Bennett et al., 2014). Silas Categorias
4y 5 propuestas en este trabajo fueron producidas por un dinosaurio bipedo desplazdindose por
el fondo del agua, implicaria la capacidad de algunos dinosaurios no avianos de interactuar con
las masas de agua de una forma diferente a una natacién clésica, como se habia propuesto hasta

ahora.

La diversidad de dinosaurios bipedos no avianos en la peninsula Ibérica durante el Cretdcico
Inferior se compone principalmente de tres grupos de terépodos y dos grupos de ornitépodos
de pequeno tamafo. Los tres grupos de teréopodos son: 1) Los Espinosduridos cuyos restos
descubiertos en las tltimas décadas han confirmado el enorme éxito que tuvieron en el oeste
de Eurasia y norte de Africa, y especialmente en la peninsula Ibérica sus restos son un
componente habitual en las asociaciones paleontoldgicas del Cretacico Inferior. Sus restos
esqueléticos en la peninsula han llevado a la identificacién de diversos taxones como Baryonyx
(Fuentes-Vidarte et al., 2001; Mateus et al., 2o11) asi como a la descripcién de dos taxones
nuevos: Vallibovenatrix cani (Malafaia et al., 2020) y Iberospinus natarioi (Mateus y Estraviz-
Lopez, 2022). El fragmento de maxilar encontrado en la Cuenca de Cameros, previamente
asignado a la especie Baryonyx walkerii por Viera y Torres, 1995b, ha sido clasificado ahora como
Baryonichinae indet (Isasmendi et al., 2020) y podria indicar la presencia de un nuevo taxén de
baryonichinae en el Creticico Inferior de Iberia. Ademas, Camarillasaurus, que se habia
clasificado como un ceratosaurio basal (Sanchez-Hernandez y Benton, 2014) ahora es
clasificado también como un espinosaurido (Rauhut et al., 2019; Barker et al., 2021; Samathi et
al., 2021). Ademas de los restos esqueléticos mencionados, los dientes de espinosdurido son un
resto fosil relativamente frecuente en el Cretécico Inferior de la peninsula Ibérica (e.g., Pereda-
Suberbiola et al., 2012; Alonso and Canudo, 2016; Gasca et al., 2018; Mateus and Estraviz-Lépez,
2022; [sasmendi et al., 2022). 2) Los carcarodontosiuridos se encuentran también presentes en
el Cretécico Inferior ibérico, que han ayudado a la definicién de la especie ibérica Concavenator
corcovatus (Ortega et al., 2o10; Cuesta et al., 2018a,b, 2019) y a la identificacién de sus dientes
(Alonso et al., 2018) y restos esqueléticos (Gasca et al., 2014) en algunas asociaciones
paleontoldgicas. 3) Los ceratosaurios han sido identificados por el hallazgo de sus dientes
aislados tanto en el Jurasico Superior de Portugal (Hendrickx y Mateus, 2014; Malafaia et al.,
2017) como en el Cenomaniense de Algora (Pérez-Garcia et al., 2020). Los dos grupos de
ornitdopodos con tamafios potencialmente similares a los de los productores del yacimiento de
Laguna serian: 4) Euornitépodos basales (previamente clasificados en la familia parafilética
“Hypsilophodontidae”) y 5) Driosauridos (Pereda-Suberbiola et al., 2012 y referencias

incluidas).
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Silas icnitas de Laguna fueron producidas por un animal semiacuatico o muy vinculado a estos
medios, teniendo en cuenta los restos encontrados hasta la fecha en el Cretacico Inferior de la
peninsula [bérica y las adaptaciones a un medio de vida semiacuatico propuestas para algunos
dinosaurios terépodos espinosauridos, quizd algunos miembros de este grupo sean los

candidatos mas plausibles a ser los productores del yacimiento de Laguna.

7.6.  Conclusiones parciales del capitulo

El descubrimiento del nuevo yacimiento de Laguna en el Grupo Urbién de la Cuenca de
Cameros es un hallazgo importante dada la escasez de rastros de natacion atribuibles a
dinosaurios no avianos en el registro f6sil. Las 27 icnitas estudiadas han sido clasificadas en 6
morfotipos debido a su morfologia e incluidas en 5 categorias basadas en la interacciéon
autopodio-sustrato y en su perfil de profundidad: Categoria 1, icnitas con dos o tres marcas
digitales elongadas y subparalelas, en las que la interaccion biomecénica entre el autopodio y el
sustrato es minima o casi minima, que no muestran evidencias de traccién en su parte proximal
(en forma de elevaciones significativas del sedimento) y un perfil de profundidad simétrico,
con pendientes moderadas o bajas en su parte proximal y distal y las zonas mas profundas
localizadas en algin punto intermedio entre ellas; Categoria 2, impresiones digitales
penetrativas en el sustrato con contornos subcirculares en vista apical, presentando mérgenes
distales y proximales abruptos e inclinados y que en ocasiones pueden mostrar marcas de
arrastre de los dedos en posiciones proximales y/o distales; Categoria 3, marcas digitales
elongadas y subparalelas, que generalmente muestran elevaciones de sedimento tras su limite
proximal, con un perfil de profundidad muy inclinado en su parte proximal y pendiente
moderada o baja en su parte distal, con lazona més profunda localizada en el tercio proximal de
la icnita; Categoria 4, de una a tres impresiones digitales con morfologias desde subcirculares a
ligeramente elongadas o elipticas en vista apical, con la impresién del dedo III siendo la m4s
desarrollada tanto en profundidad como en longitud y con perfiles de profundidad mostrando
margenes distales y proximales inclinados, presentando un mayor desarrollo e inclinacién en
la parte proximal, siendo esta también la zona mas profunda; Categoria 3, icnitas con un
contorno aproximadamente tridactilo, dentro del cual pueden distinguirse de uno a tres surcos
que profundizan en el sedimento y que son el producto del movimiento de los dedos mientras

el animal se impulsaba en una flotacién parcial.

La Categoria 1 muestra icnitas producidas por un animal en flotaciéon, que se desplazaba
nadando sobre la superficie en una ldmina de agua de profundidad similar a su altura
acetabular, con un movimiento cridneo-caudal de sus extremidades en un caso ideal, que puede
sufrir modificaciones en caso de existir corrientes de agua. Las icnitas de la Categoria 3 fueron
producidas mientras el animal se encontraba total o parcialmente en flotacién y su movimiento
era provocado por un impulso mixto tanto con el agua como con el sustrato. Las Categorias 2,

4y 5 estdn compuestas por icnitas que pudieron ser producidas durante un desplazamiento por
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el fondo del agua, cuando el animal contactaba con sus dedos en el sustrato vertical o
subverticalmente para equilibrar un desplazamiento irregular o para mantener un movimiento

a través del agua.

El yacimiento de Laguna, cuyo productor es un dinosaurio bipedo indeterminado, proporciona
nueva informacién sobre las capacidades de natacién de este grupo de vertebrados y como la
gran variabilidad morfolégica de este tipo de rastros se encuentra mas relacionada con el
comportamiento y movimiento que con diferentes caracteristicas anatémicas del productor o
productores. Este hecho pone también de manifiesto la problemética de como clasificar este
tipo de icnitas, siendo una opcion interesante su clasificacion en categorias dependientes de la
interaccién autopodio-sustrato de cara a evitar problematicas icnotaxondémicas en rastros
formados por icnitas de morfologia muy variada donde més de un icnotaxén puede ser

identificado.
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La elaboracién de este capitulo se basa en las investigaciones publicadas en el articulo:

Navarro-Lorbés, P., Diaz-Martinez, 1., Valle-Melén, ].M., Rodriguez, A., Moratalla, ].]., Ferrer-
Ventura, M., San Juan-Palacios, R., Torices, A., 2023. Dinosaur swim tracks from the Lower
Cretaceous of La Rioja, Spain: an ichnological approach to non-common behaviours.

Cretaceous Research 147, 105516.

En él se realiza el analisis de las icnitas presentes en el yacimiento de Laguna, las cuales muestran
evidencias de natacion de dinosaurios no avianos. La morfologia de las icnitas presentes en este
yacimiento, junto con la comparacién de otras icnitas de este tipo publicadas hasta la fecha
permitié determinar una serie de categorias en las que se pueden clasificar las icnitas de
natacién. Estas categorias se basan en la diferente interaccién entre el autopodio y el
sedimento, que podrian indicar diferentes estrategias de natacién en este grupo de animales. La
comparaciéon de los datos icnolégicos con otros de diversas fuentes paleontoldgicas
permitieron concluir que al menos algunos grupos de dinosaurios no avianos eran capaces de

nadar, probablemente utilizando diversas estrategias para ello.
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8. Conclusiones

La produccién de modelos tridimensionales en paleontologia es una herramienta con multiples
aplicaciones en investigacion, educacién y divulgacion. Permite la preservacién del registro
fosil, especialmente el registro paleoicnoldgico, para futuras generaciones y posibilita la
cooperacion de grupos nacionales e internacionales en su investigacion, sin necesidad de
desplazamientos. La posibilidad de acceder a estos recursos mediante el uso de repositorios
abiertos permite a la comunidad cientifica reinvestigar y aplicar nuevos enfoques a materiales
previamente estudiados, incluso cuando los investigadores se encuentran a miles de kilémetros
o, en un futuro, cuando algunos de estos yacimientos hayan podido sufrir deterioros o

afecciones que destruyan parte de la informacién que contenian.

En la presente tesis doctoral se han analizado algunos yacimientos icnoldgicos de La Rioja, en
los que aparecen evidencias de comportamientos de los que pocas veces queda vestigio.
Ademas, la comparacién con informacién publicada en otras partes del mundo ha permitido
realizar un estudio més general sobre estos comportamientos, tanto a partir del registro
icnolégico como de otras fuentes de informacién. Las conclusiones del estudio de estos

comportamientos son:

8.1 Conclusiones sobre los comportamientos gregarios

El gregarismo o la agrupacién de individuos de la misma especie es un comportamiento
complejo que se da en multitud de grupos y especies de organismos, producto de variadas
razones y que puede ser de caricter temporal o estable en el tiempo. La pertenencia a un grupo
puede acarrear notables ventajas evolutivas y competitivas en términos de defensa contra
depredadores, consecuciéon de recursos o competencia intraespecifica. Pero también puede
acarrear algunas desventajas paralos individuos: reduccién del éxito reproductivo, competencia

intragrupal por los recursos o una mayor facilidad de deteccién por parte de los depredadores.

En paleontologia de vertebrados, y mas concretamente en paleontologia de dinosaurios, este
comportamiento ha sido ampliamente discutido desde el siglo XIX, y sigue siendo motivo de
debate en algunas investigaciones actuales. Los primeros descubrimientos de acumulaciones
monoespecificas de individuos y de conjuntos de rastros similares, en algunos casos paralelos,
hicieron surgir las primeras propuestas sobre gregarismo en dinosaurios no avianos. En
términos icnolégicos, si bien se habian realizado algunas propuestas previas, la aparicién del
articulo de Ostrom, 1972 senté algunas de las bases formales para la identificacién de
comportamientos gregarios en base a las icnitas. Junto con este articulo, otros, como la
propuesta de calculo de velocidades de Alexander, 1976 proporciond a paleontélogos e

icnologos herramientas para estudiar este tipo de comportamientos en base a las icnitas. Las
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caracteristicas propuestas actualmente para poder inferir comportamientos gregarios en base a
icnitas serian: presencia de rastros paralelos o, en ocasiones, acumulaciones de rastros del
mismo icnotaxdn sin una orientacion preferente; velocidades similares de rastros paralelos;
conservacion y profundidad similar de los rastros, que permita determinar que pudieron ser
producidas en un lapso de tiempo corto; ausencia de superposicion de rastros; y distancias entre
rastros compatibles con animales desplazdndose juntos, es decir, sin que sus cuerpos pudieran
interferir los unos con los otros. Todas estas caracteristicas deben englobarse en un estudio
completo, que permita determinar si su presencia puede estar condicionada a otros factores
externos al gregarismo; incluso, algunos estudios han demostrado que la ausencia de algunas de
estas caracteristicas puede ser justificable en determinados casos, como por ejemplo cuando se

trata de grupos especialmente numerosos.

El conjunto de informacién proporcionado por diversos estudios, en base a diferentes fuentes
de informacién, ha permitido observar que los comportamientos gregarios pudieron estar
bastante generalizados entre el superorden Dinosauria, habiéndose propuesto para casi todos
los grupos principales que lo conforman. En la Peninsula Ibérica, los yacimientos de icnitas han
aportado abundante informacion a este respecto, arrojando algo de luz sobre el gregarismo en

grupos como ornitépodos, saurépodos y terdopodos.

Las icnitas de dinosaurios ornitépodos de la Peninsula Ibérica han permitido proponer
comportamientos gregarios en este grupo desde el Jurdsico Superior, lo cual, combinado con
otras investigaciones realizadas en otras partes del mundo, pueden mostrar evidencias de este
comportamiento incluso desde el Jurasico Inferior. Ademas, estas evidencias gregarias jurasicas
aparecen en diferentes tipos de icnitas ornitdpodas, tanto griciles como robustas, lo cual ha
permitido extender este comportamiento a diferentes clados basales dentro de Iguanodontia,
como Dryosauridae y Ankylopollexia. Las inferencias gregarias en ornitépodos cretacicos son
muchos mas abundantes, probablemente debido al sesgo provocado por la cantidad de
yacimientos de icnitas creticicos que existen en la Peninsula. Las icnitas de este grupo de
dinosaurios no avianos han permitido proponer la existencia de grupos gregarios relativamente
numerosos (hasta 14 individuos definidos por rastros paralelos en el yacimiento de Fuentesalvo
o manadas incluso m4s numerosas como pueden sugerir algunas acumulaciones como la de La
Era del Peladillo 1). Incluso, algunos rastros han permitido sugerir la idea de cierto cuidado
parental, lo cual es una idea que, aunque es dificil de demostrar, no es descartable teniendo en

cuenta algunos comportamientos gregarios actuales.

Las evidencias sobre gregarismo en dinosaurios saurépodos han sido reconocidas en el registro
icnoldgico desde el siglo XIX, y tradicionalmente han sido las icnitas la principal fuente de
informacién a este respecto. La presencia de rastros paralelos sauréopodos ha sido documentada
en multitud de ocasiones, si bien es cierto que algunas cuestiones importantes han surgido de

la combinacién de informacién procedente del registro icnolégico y de sus restos esqueléticos
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y acumulaciones. Muchos de los casos en los que se han documentado rastros paralelos o
acumulaciones de icnitas de estos animales, estdn compuestos por icnitas de pequefio o
mediano tamafo, lo cual, junto con algunos hallazgos de acumulaciones de individuos
juveniles, han permitido proponer que existia cierta segregacion por edades en las manadas de
algunas especies de saurépodos. Si bien en algunos casos este pequefio-mediano tamafio podia
estar producido por efectos de enanismo insular, en otros, el hallazgo de indicios de grandes
saurépodos en 4reas cercanas y edades similares, parece apuntar hacia cierta segregaciéon por
edades, en las que los individuos juveniles se encontrarian separados de los adultos. Estas
afirmaciones pueden encontrarse matizadas por hallazgos realizados en la Patagonia, donde se
han encontrado acumulaciones de sauropodomorfos, que parecen indicar que en algunas
especies existia una cohesion social entre todos los grupos ontogenéticos, formando manadas
compuestas por adultos y juveniles, pero con cierta segregacién por edades dentro de la misma.
Esto es coherente con lo observado en algunas especies actuales en las que existen importantes
diferencias de tamano (dimorfismo sexual y ontogenético), y en las cuales individuos juveniles

y adultos se segregan para optimizar la consecucién de recursos.

En el caso de los dinosaurios terépodos, los comportamientos gregarios podrian haber sido
también beneficiosos en algunos aspectos, especialmente en las especies de tamano pequefio y
medio, aunque también en especies de gran tamario si las condiciones ecoldgicas lo permitian,
en especial en ecosistemas donde existian presas de gran tamafio que pudieran aportar
suficientes recursos a un grupo de grandes depredadores. El registro icnolégico lleva aportando
evidencias de gregarismo desde el siglo XIX, abarcando un rango temporal amplio, desde el
Tridsico hasta finales del Cretacico. En la Peninsula Ibérica, se han reportado evidencias de
gregarismo desde el Jurdsico Medio hasta el Cretécico, siendo especialmente frecuentes los
ejemplos en el Cretacico Inferior. En La Rioja, existen diversos yacimientos icnoldgicos que
muestran evidencias de gregarismo, tanto en forma de rastros paralelos como de acumulaciones
de rastros del mismo icnotaxén. Algunos ejemplos sugieren incluso la idea de cierto cuidado
parental, aunque, como suele ocurrir en estos casos son propuestas dificiles de demostrar, si

bien tampoco pueden ser descartadas.

Por todo lo mencionado, y si las propuestas realizadas por multitud de trabajos y autores son
correctas, el gregarismo parece un comportamiento bastante generalizado dentro del
superorden Dinosauria, al menos, en cuanto a su distribucién en los diferentes clados que lo
componen. Esto puede llevar a la conclusiéon de que, o bien el gregarismo aparecié ya en los
primeros integrantes del superorden, y fue mantenido en algunas especies y abandonado en
otras; o bien que puede ser desarrollado por multiples tipos de organismos, sin una relacién
evolutiva comun, como demuestran los comportamientos sociales en multitud de animales
actuales. De ahi la problemadtica de cobmo definir gregarismo, y el grado de complejidad necesario

para ser considerado tal.
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8.2.  Conclusiones sobre la capacidad de locomocién y carrera de los dinosaurios no avianos

Una de las cuestiones que mds interés suscita entre la comunidad paleontolégica y el publico
general es la capacidad y modo de movimiento de los dinosaurios no avianos, en especial, de los
terépodos. La combinacién de informacién proporcionada tanto por estudios biomecanicos
basados en sus restos esqueléticos, como por el registro icnoldgico aportan importante
informacion sobre las capacidades locomotoras de estos animales. En concreto, la informacién
aportada por el registro icnoldgico adquiere especial importancia por si capacidad de testear

algunos de los resultados obtenidos por los estudios tedricos biodindmicos.

El analisis del registro icnolégico es capaz de aportar informacién sobre el modo de locomociéon
y velocidad que podian alcanzar los dinosaurios no avianos, gracias al concepto de similitud
dindmica aplicado por Alexander, 1976 para el estudio de icnitas. Los calculos de velocidades se
han realizado durante afios a partir de esta propuesta, aportando multitud de resultados en
rastros de dinosaurios de un gran rango de edades geoldgicas y posiciones geogrificas. De estos
datos se puede observar que mds de un 95% de los datos de velocidad obtenidos corresponden
con animales desplazdndose a baja velocidad, a un paso lento y energéticamente sostenible. Sin
embargo, algunos rastros muestran velocidades de produccién mds elevadas, que podrian
corresponder con desplazamientos de trote o carrera. La gran descompensacién que existe entre

la cantidad de rastros lentos y rapidos puede estar condicionada por varios factores:

- El desplazamiento rapido es una actividad energéticamente exigente que se realiza en

momentos muy puntuales y no excesivamente extendidos en el tiempo.

- Para la formacién de huellas, y su preservacién hasta la actualidad como icnitas, se
requiere de un productor que interactie con un sedimento poco consolidado, con un
contenido de agua elevado y de comportamiento relativamente plastico que permita le
impresion total o parcial del autopodio. Este tipo de ambientes pueden no ser los més
favorables para llevar a cabo una actividad anatémicamente tan exigente como es la
carrera, y en caso de llevarse a cabo quiza no permitiera la aplicacién de todo el potencial

biodindmico del animal.

- Las mayores velocidades se obtienen de las longitudes de zancada mads elevadas, esto
hace que la posibilidad de encontrar rastros de carrera suficientemente largos como para
calcular las velocidades durante sucesivos pasos del animal requiera de superficies
icnoldgicas de gran extensién en las que hayan podido conservarse varias huellas de un

rastro de carrera.

- Como en la mayoria de estudios que requieren de la observacién humana, el sesgo

inherente es inevitable, en especial en zonas con gran densidad de icnitas.
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Las mayores velocidades de carrera obtenidas a partir del registro icnoldgico se encuentran en
un rango entre 8-15 m/s, y han sido calculadas en rastros formados por icnitas entre 29-39 cm de
longitud y asociados con productores bipedos. Esta informaciéon concuerda con algunas
estimaciones biomecanicas realizadas, que sittian a los dinosaurios bipedos no avianos de entre
100-1000 kg como corredores eficientes capaces de alcanzar elevadas velocidades. Segun estos
estudios, la eficacia de carrera en este tipo de animales decaeria notablemente a partir de la

tonelada de peso, por las descompensaciones que surgirian en cuanto a la efectividad muscular.

Ademas de las velocidades absolutas de desplazamiento, se ha comprobado gracias al registro
icnolodgico que los dinosaurios teropodos no avianos eran capaces de modificar su velocidad de
dos formas diferentes: modificando su velocidad de forma paulatina o mediante cambios
bruscos, en cuestién de unos pocos pasos; pudiendo, ademas, combinar varias estrategias a lo
largo de un mismo rastro. Estos cambios de velocidad podian ser también combinados con
cambios de direccién, como muestra el rastro analizado de LT6B-o1, lo que sugiere que, al menos
algunos de ellos, eran depredadores 4giles y rapidos. La doble condicion de estos depredadores
entre los 100-1000 kg, como depredadores de presas mas pequenias y presas de depredadores mds

grandes puede haber forzado una seleccién hacia capacidades de carrera mas efectivas.

Las velocidades calculadas en los rastros del yacimiento de La Torre (LT6A-14 y LT6B-o1) se
encuentran entre las tres mayores velocidades calculadas a partir de rastros de dinosaurios

terépodos no avianos.

8.3. Conclusiones sobre la capacidad de natacién en dinosaurios no avianos

El descubrimiento del nuevo yacimiento de Laguna en el Grupo Urbién de la Cuenca de
Cameros es un hallazgo importante dada la escasez de rastros de natacién atribuibles a
dinosaurios no avianos en el registro fosil. Las 27 icnitas estudiadas han sido clasificadas en 6
morfotipos debido a su morfologia e incluidas en 5 categorias basadas en la interacciéon
autopodio-sustrato y en su perfil de profundidad: Categoria 1, icnitas con dos o tres marcas
digitales elongadas y subparalelas, en las que la interacciéon biomecanica entre el autopodio y el
sustrato es minima o casi minima, que no muestran evidencias de traccién en su parte proximal
(en forma de elevaciones significativas del sedimento) y un perfil de profundidad simétrico, con
pendientes moderadas o bajas en su parte proximal y distal y las zonas mds profundas localizadas
en algun punto intermedio entre ellas; Categoria 2, impresiones digitales penetrativas en el
sustrato con contornos subcirculares en vista apical, presentando méargenes distales y
proximales abruptos e inclinados y que en ocasiones pueden mostrar marcas de arrastre de los
dedos en posiciones proximales y/o distales; Categoria 3, marcas digitales elongadas y
suparalelas, que generalmente muestran elevaciones de sedimento tras su limite proximal, con
un perfil de profundidad muy inclinado en su parte proximal y pendiente moderada o baja en

su parte distal, con la zona mas profunda localizada en el tercio proximal de la icnita; Categoria
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4, de una a tres impresiones digitales con morfologias desde subcirculares a ligeramente
elongadas o elipticas en vista apical, con la impresion del dedo III siendo la més desarrollada
tanto en profundidad como en longitud y con perfiles de profundidad mostrando margenes
distales y proximales inclinados, presentando un mayor desarrollo e inclinaciéon en la parte
proximal, siendo esta también la zona mds profunda; Categoria 5, icnitas con un contorno
aproximadamente tridactilo, dentro del cual pueden distinguirse de uno a tres surcos que
profundizan en el sedimento y que son el producto del movimiento de los dedos mientras el

animal se impulsaba en una flotacién parcial.

La Categoria 1 muestra icnitas producidas por un animal en flotaciéon, que se desplazaba
nadando sobre la superficie en una ldmina de agua de profundidad similar a su altura acetabular,
con un movimiento craneo-caudal de sus extremidades en un caso ideal, que puede sufrir
modificaciones en caso de existir corrientes de agua. Las icnitas de la Categoria 3 fueron
producidas mientras el animal se encontraba total o parcialmente en flotacién y su movimiento
era provocado por un impulso mixto tanto con el agua como con el sustrato. Las Categorias 2,
4y 5 estdn compuestas por icnitas que pudieron ser producidas durante un desplazamiento por
el fondo del agua, cuando el animal contactaba con sus dedos en el sustrato vertical o
subverticalmente para equilibrar un desplazamiento irregular o para mantener un movimiento

a través del agua.

El yacimiento de Laguna, cuyo productor es un dinosaurio bipedo indeterminado, proporciona
nueva informacion sobre las capacidades de natacion de este grupo de vertebrados y como la
gran variabilidad morfoldgica de este tipo de rastros se encuentra mds relacionada con el
comportamiento y movimiento que con diferentes caracteristicas anatoémicas del productor o
productores. Este hecho pone también de manifiesto la problemética de cémo clasificar este tipo
de icnitas, siendo una opcién interesante su clasificaciéon en categorias dependientes de la
interaccion autopodio-sustrato de cara a evitar problemadticas icnotaxondmicas en rastros
formados por icnitas de morfologia muy variada donde mas de un icnotaxén puede ser

identificado.

8.4.  Conclusiones finales

El conjunto de investigaciones realizadas en la presente tesis doctoral permite afirmar que el
estudio del registro icnoldgico, especialmente cuando este se lleva a cabo mediante el uso de
nuevas tecnologias, puede aportar informacién importante sobre determinados
comportamientos en dinosaurios no avianos. Los datos aportados por el registro icnologico son
de gran importancia por su naturaleza tinica, ya que es el resultado de la interaccién de los
organismos con su entorno, siendo evidencia de su comportamiento; esto permite que de él se
pueda extraer informacién importante que otras fuentes de informacién, como el registro éseo

fésil o los estudios biodinamicos, no pueden aportar. Sin embargo, hay que tener en cuenta
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ciertas limitaciones que posee el registro icnoldgico de cara a obtener conclusiones definitivas
sobre algunos aspectos; en especial, la incertidumbre que existe en muchos casos para relacionar
icnitas con taxones concretos o la incertidumbre sobre el desfase temporal existente entre la
produccién de diferentes icnitas y rastros en un mismo yacimiento. La capacidad de combinar
informacién icnoldgica con la procedente de otras fuentes (osteoldgica, biomecdanica, etc.) es de
gran importancia para obtener una visién global sobre el comportamiento y capacidades de los
dinosaurios no avianos, uno de los grupos paleontolégicos que mas interés suscitan tanto entre
investigadores como publico general. El desarrollo de nuevas tecnologias, que permiten realizar
nuevos andlisis y desde novedosos puntos de vista, son sin duda una gran ayuda para realizar
estudios del comportamiento de estos animales extintos. Sin duda su uso y futuro desarrollo
tecnoldgico llevara a realizar nuevos descubrimientos e interpretaciones sobre la paleobiologia

de los dinosaurios no avianos a partir del estudio de sus icnitas.
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