TRABAJOS PRESENTADOS EN LA REUNION MONOGRAFICA
SOBRE BIOSEDIMENTACION, CELEBRADA EN LA
UNIVERSIDAD DE OVIEDO EN FEBRERO DE 1992

Presentacion y Nota del Editor

En Febrero de 1992 y bajo el auspicio de la Comisién de Estrat'igrafl’a de la Sociedad
Geoldgica de Espafia, tuvo lugar en la Universidad de Oviedo una Reunién Monogrifica sobre
Biosedimentacién, presidida por los doctores J.C. Garcia Ramos, M. Valenzuela y C. Sudrez
de Centi. En dicha Reunidn se presentan un total de 13 comunicaciones orales y tuvo su colo-
fén con dos visitas a diversos afloramientos de formaciones del Devénico y Jurdsico de
Asturias. Los resimenes de las ponencias presentadas fueron publicados en el nimero 12
(1993) de Geogaceta. En el presente volimen de la Revista de la Sociedad Geolégica de Espa-
fia se recogen cuatro de los trabajos presentados en la Reunién, el primero de ellos correspon-
diente a la conferencia impartida por el Dr. G. Leonardi, de la Universidad de Venecia, y los
tres restantes a trabajos remitidos por varios autores participantes en la Reunién. El Comité
Editorial de la Sociedad Geolégica de Espaiia lamenta el retraso producido en la publicacién
de dichos trabajos, retraso motivado por diversas causas y que ha supuesto una cierta anomalia
en el proceso normal de edicién, y conffa en que con dicha publicacién queden satisfechos los
compromisos de nuestra Sociedad con los autores que han depositado en ella su confianza.
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PROBLEMATICA ACTUAL DE LAS ICNITAS DE DINOSAURIOS

G. Leonardi

Via A. Modigliani, 2 80078 Monterusciello- NA Italia

Resumen: Se presenta una discusién sobre las novedades metodolégicas en el campo del estudio de
las huellas de pisada fésiles, las de dinosaurios en particular. Se describen las caracterfsticas de la
icnologia actual de tetrdpodos, la cual cuantifica los datos, trabaja con interdisciplinaridad, estandariza
a nivel internacional los métodos y términos, aplica el estudio de las huellas de pisada a la investigacién
del paleoambiente y del comportamiento, biomecénica, fisiologia y sociologia de los animales fésiles.
Se discuten en detalle los problemas de la icnotaxonomia, del valor de las subtrazas, del paleoambiente,
de sus aplicaciones a 1a Geologia, del estudio del comportamiento de los dinosaurios y de su sociologia
a partir de sus huellas de pisada.

Palabras clave: Icnologia de dinosaurios, dinosaurios, metodologfa, taxonomia, subtrazas,
comportamiento.

Abstract: A discussion on the methodology novelties in the field of the fossil tracks, with special
regard on the dinosaurian tracks, is presented. One describes the characteristics of the modern tetrapod
ichnology, which quantifies the data, works with interdisciplinarity, standardizes methods and terms at
an international level, applies the study of the tracks to the investigation of the paleoenvironment,
behaviour, biomechanics, phisiology and sociology of the trackmakers. The ichnotaxonomy, the meaning
of the undertracks, the paleoenvironment, the application of the tetrapod ichnology to the geosciences,
the study of the dinosaurian behaviour are detailedly discussed.

Key words: Ichnology (dinosaurs), dinosaurs, methodology, taxonomy, subtracks, behaviour.
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Tanto Espafia como Italia son dos ejemplos muy ti-
picos en los que se puede apreciar la utilidad de la
icnologfa de tetrdpodos. En estos paises practicamente
no han aparecido esqueletos de los grandes reptiles
continentales, y si no fuese por las huellas de los mis-
mos, el registro de los dinosaurios seria muy escaso.
Sin embargo, en Espafia por ejemplo se conoce hoy en
dia la presencia de una importante cantidad de formas
de dinosaurios terépodos, saurépodos y ornitépodos.
Asf, en Espaifia se pueden citar: la interesante y rica
icnofauna de dinosaurios de Asturias, descubierta, es-
tudiada y publicada por Garcia-Ramos, Valenzuela y
Sudrez de Centi; la riquisima icnofauna de La Rioja,
descrita e ilustrada ampliamente por el grupo
icnoldgico cataldn y riojano de Casanovas-Cladellas,
Pérez-Lorente y colaboradores, y por el grupo de
Moratalla, Sanz y Jiménez; la presencia de huellas de
dinosaurios en los Prepirineos en la regién de Tremp,
Lérida y cercanfas, también estudiado por el grupo ca-
taldn.

Motivos del nuevo interés por la icnologia

La paleoicnologia de los dinosaurios, como toda la
de tetrdpodos, se ha desarrollado enormemente en los

dltimos 15 afios. Después de suscitar interés, y sobre
todo curiosidad, en la segunda mitad del siglo pasado
(hay un gran niimero de publicaciones de esta época,
incluso importantes), la icnologia de tetrdpodos ha co-
nocido cerca de setenta afios de oscuridad, en los que
fueron muy escasas las publicaciones sobre el tema.
Hace 25 afios sélamente, cuando comencé a trabajar en
este campo, habia sélo una docena de especialistas en
huellas de tetrdpodos en todo el mundo. Hoy en dfa,
sélo en el campo de los dinosaurios, existen por lo me-
nos cien especialistas distribuidos por todos los conti-
nentes.

Afios atrds un icnélogo veia como se le rehusaba la
publicacién de sus articulos en revistas especializadas,
porque se decfa que la icnologia no era seria, que era
filosofia o ficcidn cientifica. Actualmente es un campo
cientifico reconocido y estimado, y los geélogos y
paleontdlogos deben tener en cuenta los datos que les
proporcionamos.

Cambié la imagen, pero es que cambié también la
icnologia. Quitando algunas excepciones (Soergel,
1925), hasta los afios 70 la mayoria de las publicacio-
nes icnoldgicas de tetrdpodos eran meras descripciones
morfoldgicas, no siempre con ilustraciones, en las cua-
les solamente se le daba a las huellas una élasificacién,
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un nombre casi siempre nuevo y una tentativa de atri-
bucién. Generalmente no hacian referencia a la
paleogeografia, al paleoambiente de depdsito, a la
tafonomf{a, o al comportamiento de los animales.

Hoy en dia, la icnologia de tetrdpodos es un campo
de la ciencia que merece respeto porque presenta las
siguientes caracterfsticas:

Cuantificacién de los datos, con amplio uso de la
estadfstica. La icnologfa de nuestro tiempo es una cien-
cia exacta. Son muy importantes trabajos como el de
Moratalla et al. (1988), que aplican el andlisis
multivariante a las huellas de pisada. La inclusién de la
representacién gréifica de los datos en las ilustraciones
de las publicaciones ha sido también muy util.

Interdisciplinaridad. Actualmente los icnélogos tra-
bajan con los gedlogos, o son ellos mismos gedlogos.
Por ello logran encuadrar ampliamente las icnitas tanto
en las formaciones rocosas como en el paleoambiente,
en la paleoecologia, paleoclimatologia y en la
paleogeografia. Las huellas de pisada se volvieron no
s6lo curiosidades y registros de faunas, sino también
testigos de paleoambientes (en el sentido mds amplio)
y de ambientes de depdsito.

Atribucidn. Esta se hizo més exacta, y la compara-
cién entre faunas e icnofaunas se hace con rigor, gra-
cias también a obras sistemdticas de amplio espectro
como la de Haubold (1971). Se ha avanzado mucho
desde el tiempo de los Ornithichnites.

Documentacion precisa. Las publicaciones actuales
abundan en ilustraciones, incluso con mapas de locali-
zacién, levantamiento de superficies con huellas, de
asociaciones animales, ilustraciones de pistas y huellas
con dibujos y fotografias, reconstrucciones ambienta-
les y de los autores de las pistas, tablas, representacién
gréifica de los datos. Trabajos de documentacién com-
pleta, como el del equipo cataldn sobre las huellas de
La Rioja publicado en 1990, son extremadamente tti-
les para los otros icnélogos.

Aplicacién al comportamiento individual y social y
a la fisiologfa: como, por ejemplo, al problema de la
homeo o heterotermia. Es ésta una de las contribucio-
nes mds originales e importantes de nuestra ciencia.
Incluso la representacién artistica de los dinosaurios,
la realizacién de réplicas, el montaje de esqueletos,
muchos conceptos sobre la vida de los dinosaurios, han
cambiado radicalmente en los dltimos afios gracias so-
bre todo a la icnologia.

Aplicacién a la prospeccion minera y petrolifera:
en ocasiones (Alonso, 1987).

Estandarizacidn internacional de términos y méto-
dos (Leonardi, 1987).

Es por este camino por donde debe caminar la
icnologia de tetrdpodos, y se pueden descubrir nuevas
aplicaciones. Un evento importante de la icnologia de
tetrdpodos, y mds especialmente de dinosaurios, que
lanzé internacionalmente el cambio descrito, fue el «I
Simposio Internacional de huellas de dinosaurioss» rea-
lizado en Alburquerque (Nuevo Méjico, EEUU, Mayo
de 1986), en donde se reunieron més de cien especia-
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listas del ramo. El volumen que reunié las comunica-
ciones del Simposio es un texto muy util e importante
para los icnélogos, juntamente con los recientes ma-
nuales de Thulborn (1990), mds técnico, y Lockley
(1991), més divulgativo.

Taxonomia y confusion

Uno de los problemas, cuando se trabaja con hue-
llas fésiles, es el de 1a taxonomia. Esta palabra deriva-
da del griego significa «reglas del orden». Pero tal
como van las cosas, muchas veces se tiene la impresién
de que se hacen nuevos taxones, tan sélo con el deseo
de multiplicar los nombres y aumentar la confusién, o
para evitar la molestia de comparar la pista que se estu-
dia con el holotipo mds préximo, cosa que, sobre todo
en el campo de las huellas, hay que hacer posiblemente
con un examen personal de la pieza. También se hacen
nuevos taxones para eternizar el nombre de su autor
como creador de taxones, por un ingenuo orgullo inte-
lectual. Hay realmente personas que no creen haber
dado una contribucién a la ciencia si no impusieron
nuevos nombres. Por eso doy con agrado mis felicita-
ciones a los icnélogos de Espafia, que sistemdticamen-
te se abstuvieron de la tentacién de crear initilmente
nombres nuevos. Hay casi més icnogéneros que géne-
ros de dinosaurios. Sin embargo, si hay un campo de la
ciencia en donde es importante ser «lumpers» y no
«splitters», éste es el de la icnologfa. De hecho, las
huellas y pistas son extremadamente variables, tanto
por su propia naturaleza como por la del sustrato. Las
pistas no son huesos que obedecen a las leyes de la
genética, y que dentro de la misma especie, y eventual-
mente del mismo sexo e intervalo de edad, son virtual-
mente iguales.

Las caracterfsticas de las huellas y de las pistas de-
penden de muiltiples factores:

- forma de los pies, y éste es sin embargo un factor
que responde a causas genéticas y evolutivas.

- forma de caminar y en general del comportamien-
to del autor, y éste es un factor que presenta variacio-
nes importantes también en la misma pista.

- condiciones del sustrato, que pueden cambiar, y
cambian, a lo largo de la misma pista.

- preservacién diversa de distintos tramos de la pis-
ta (Casanovas-Cladellas ez al. 1989).

Por eso se necesita mucha prudencia al crear nue-
vos taxones, porque hay el riesgo de:

- hacer varios icnotaxones para la misma forma,
s6lo porque se encuentra en paises distantes o en terre-
nos distintos.

- multiplicar Jos icnotaxones porque no se conoce la
bibliografia (caso muy comiin).

- crear diversos icnotaxones para partes distintas de
la misma pista en tramos diferentes.

- instituir nomina nuda o nomina vana sobre mate-
rial que no estd suficientemente descrito ni ilustrado, o
ilustrado tan sélo con dibujos primitivos, o sobre mate-
rial conservado in situ en lugares inaccesibles, sin de-
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positar ni una huella original ni un calco en institucio-
nes cientificas; instituir nuevos nombres para subtrazas
o sobre material de mala calidad de preservacién, caso
también muy comun.

- instituir icnotaxones para huellas aisladas sin la
descripcidn de los pardmetros de la pista, con el resul-
tado de presentar diagnosis incompletas, dificultando
mds tarde la atribucién a este taxdén de otros
especimenes (se puede hacerlo tan s6lo en casos excep-
cionales y muy seguros).

El caso de los terépodos es muy tipico. Estos
dinosaurios carnivoros bipedos alcanzaron rdpidamen-
te la estructura tipica de su pie ya en el Tridsico, y des-
de entonces desarrollaron muy poco esta parte del cuer-
po, que era ya perfecta para sus funciones. Encontra-
mos hoy en dia el pie de los terépodos perfectamente
conservado en los pies de muchos pédjaros, por ejemplo
el pollo o el flandd. En mi opinidn, todas las huellas de
terépodos podrian clasificarse en diez o doce géneros,
pero hay muchisimos (decenas), y se siguen creando
otros nuevos sin motivo, de forma que es urgente una
revisién y una mayor prudencia.

Otro problema es el de la eleccién de un nuevo nom-
bre. Creo que hay que evitar nombres que recuerden
formas lineanas. Aunque estemos razonablemente se-
guros de la atribucién, es mejor abstenerse y elegir
nombres de otro tipo. En caso contrario, continuaremos
gozando de nombres como Dicynodontipus que es atri-
buido a cinodontes, Hadrosaurichnus que pertenece
casi seguramente a carnosaurios, Varanopus que hoy en
dia es atribuido a cotilosaurios, Pteraichnus que es ac-
tualmente atribufdo, con razén, a cocodrilos. Est4 claro
que los especialistas que instituyeron estos taxa esta-
ban seguros, en su época, de que el nombre era correc-
to.

Subtrazas

Es un problema de todas las huellas, e importante
también para las de los dinosaurios. Cuando se le pre-
gunta a un icnélogo cémo es posible que una estructura
tan 14bil como una huella grabada en el fango o en la
arena se preserve por millones de afios, y c6mo, sobre
todo, puede preservarse en los primeros tiempos sin ser
destruida por la intemperie, inundaciones y mareas,
generalmente responde que las huellas que se salvan y
llegan hasta nuestras manos son las que fueron graba-
das en el final de la estacién de las Iluvias, en clima
semidrido. Después del paso del animal no hubo més
lluvias ni inundaciones; una vez que se secaron las hue-
llas, el fango se endurecid, y cuando de nuevo volvié a
llover, el agua no logré destruir o dafiar las huellas, las
cuales fueron, como toda la superficie de la capa, cu-
biertas por otros materiales posiblemente de
granulometria distinta. Los sedimentos fueron impreg-
nados por los fluidos diagenéticos convirtiéndose en
roca sedimentaria.

Esta respuesta cldsica es parcialmente correcta y a
veces corresponde a la realidad, pero no se aplica en

Figura 1.- Huella de un pequefio carnosaurio del Cretédcico inferior,
Formacién Sousa, localidad Piau, municipio de Sousa, estado de
Paraiba, Brasil. Después del paso del animal llovi6, notdndose los pe-
quefios criteres de las gotas de lluvia, tanto en la huella como en el
terreno que la rodea.

muchos casos, como por ejemplo a la preservacién de
huellas en climas templados y/o lluviosos, en dunas
desérticas o costeras y en ambiente de playa marina. En
estas condiciones ambientales, la teoria anterior no
funciona.

Lo cierto es que gran parte de las huellas fésiles no
son las que se imprimieron en la superficie de la
interfase sedimento/aire, sino que son subtrazas, es de-
cir, la impresién del rastro en las ldminas o capas sub-
terrdneas, que se han deformado también bajo el peso
del animal autor de la pista. Esta teorfa la ha presenta-
do y subrayado el prof. Adolf Seilacher, de Tiibingen,
en el I Simposio de huellas de dinosaurios de
Alburquerque (Nuevo Méjico, EEUU), suscitando al-
gin escepticismo. Personalmente estoy de acuerdo en
buena parte con él.

En efecto, tan s6lo en casos relativamente raros en-
contramos las huellas de superficie, o sea, las huellas
sensu stricto. Por cada huella en sentido estricto hay
varias por debajo de ella, en las ldminas y capas infe-
riores. Para demostrar que se trata de una huella s.s.
habria que probar que:

1) Hay la impresién de la piel, escamas, placas
dseas, cerdas u otras estructuras dérmicas, caso muy
raro. Sin embargo, hay una por lo menos en Cantabria
(C.8.1.C., 1990). Claro que la ausencia de estas estruc-
turas no demuestra por sf sola que tenemos una
subtraza, ya que muchas veces fueron borradas por el
movimiento del pie o por la erosién de la 1dmina super-
ficial, o quizds el pie estaba sucio de fango y no dejé
impresién de los detalles.

2) Existen estructuras de colapso del fango o arena
a dentro de la huella.

3) Hay relacién demostrable entre las huellas y las
marcas de gotas de lluvia. Por ejemplo, el pie del ani-
mal aplasté los pequefios criteres de los rain-drops, o
entonces llovié uniformemente sobre las huellas y so-
bre toda la superficie de la capa (Fig. 1).

4) Probablemente en el caso en que las grietas de
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Figura 2.- Sousaichnium pricei Leonardi, 1979. Pista semibipeda
atribuida a iguanodéntides del Cretdcico Inferior, Formacién Sousa, lo-
calidad Passagem das Pedras, Sousa, Paraiba, Brasil. Las grietas de con-
traccion han sido controladas por el relieve de las huellas.

contraccién del fango (mud cracks) han sido controla-
das por las huellas. En este caso la ldmina que observa-
mos es por lo menos préxima a la superficie original
(Fig. 2).

5) Hay medias lunas de arena caidas en la direccién
del buzamiento de los foresets, en el caso de huellas en
dunas desérticas. En este caso seguramente las medias
lunas no han podido formarse por gravedad en el
subsuelo (Fig. 3).

6) Si las huellas son grabadas claramente, con can-
tos y esquinas vivas y son muy detalladas, entonces es-
taremos seguros de que estamos muy préximos a la su-
perficie original (Fig. 4).

7)Y hay el caso, por ejemplo, de muchas de las hue-
llas de dinosaurios de Asturias, que son contramoldes
naturales que se encuentran como hiporrelieves en la
base de capas gruesas de arenisca cuyo techo es plano
(Fig. 5).

Es un desaffo importante y urgente para los
icnélogos y los sedimentSlogos el estudiar este fend-
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Figura 3.- Brasilichnium elusivum Leonardi, 1981. Pista atribuida
amamileros primitivos del Jurdsico Inferior, areniscas eélicas de la For-
macién Botucatu, de la cantera Sao Bento, Araraquara, Sao Paulo, Bra-
sil. Las medias lunas que acompaiian las huellas representan la arena
que el autor de la pista, en este caso, empujé para abajo subiendo una
duna transversal, ¢ indica el buzamiento original de los foresets de la
paleoduna.

meno, sea en el laboratorio o en el campo, y esclarecer
mejor los casos de verdaderas huellas s.s.

El fenémeno de las subtrazas explica la preserva-
cién de las huellas en todos los ambientes; en la playa,
el mar pudo destruir las huellas en la superficie de la
arena, pero no en las ldminas y capas profundas, en
donde las huellas ya estaban grabadas fuera de su al-
cance. [gualmente, en las dunas del desierto el viento
pudo borrar o dafiar las huellas grabadas en la arena
superficial, pero no las que ya estaban a salvo bajo la
superficie. Lo mismo se puede decir para otros ambien-
tes no semidridos.

El fenémeno es importante y debe ser tenido en
cuenta porque también explica otros hechos:

1) Ademads de las dos dimensiones en superficie (x e
y), un paleoicnélogo debe interesarse por la tercera di-
mensién (z), la profundidad, que para €l corresponde
en realidad a la dimensién tiempo. Un animal, al dejar
grabada su huella en la superficie contempordnea de
una capa, graba también varias subtrazas en capas a
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Figura 4.- Una hermosa huella de carnosaurio del Cretdcico Infe-
rior, Formacién Sousa, localidad Sitio Saguim, Sousa, Parafba, Brasil.
La buena calidad de los detalles morfoldgicos indican que se trata de
uma verdadera huella y no de una subtraza.

Figura 5.- Base de una gruesa capa de arenisca de la Formacién
Lastres (Kimmeridgiense) con grandes y profundas huellas de
dinosaurios, predominantemente saurépodos, que se presentan como
hiporrelieves convexos. Puerto de Lastres, costa de Asturias. Las lutitas
en donde habfan sido grabadas las huellas, en el fondo de un canal aban-
donado, fueron erosionadas por el mar formandose una gruta. Al centro
se observa un tipico par (set) mano-pie de saurépodo.

Figura 6.- Profunda huella de saurépodo en la Formacién Morrison
(Jurdsico Superior) del Purgatory River, Colorado, USA. Foto: cortesia
Prof. Martin G. Lockley.

unos 5-10 cm de profundidad, incluso hasta medio me-
tro 0 mds si es un gran dinosaurio (Fig. 6), y con eso
graba su huella en capas que quizds podian tener enton-
ces varios afios; estas subtrazas pueden hallarse hoy en
dfa en la misma capa rocosa junto con verdaderas hue-
llas s.s de otros dinosaurios que ya habfan muerto. As{
puede ocurrir que unas huellas y las subtrazas de otras
estén en la misma capa sin ser contemporaneas. Como
consecuencia, lo que los icnélogos llamamos
icnopoblacién o icnoasociacién puede ser sélo en sen-
tido amplio, no en sentido estricto. Algunos o muchos
afios pueden ser insignificantes en la escala geolégica
del tiempo, pero es un intervalo importante si se quiere
interpretar, desde el punto de vista de la ecologfa y so-
ciologfa, la interrelacién entre dinosaurios (cf.
Lockley, 1991).

2) Los dinosaurios cuadriipedos distribufan su peso
entre las manos y los pies dependiendo de dos factores:
a) el peso relativo del tren delantero (que incluye el
cuello y la cabeza) y el tren trasero (incluida la cola), y
b) el drea de la superficie relativa de la mano y del pie
(palma y planta).

Por ejemplo, saurépodos de cuello largo y pesado
(el Mamenchisaurus) y con manos relativamente pe-
quefias, dejarfan huellas muy profundas con las manos
y menos profundas con los pies. Como resultado, las
manos producirfan subtrazas en capas mds profundas, a
donde no llegarfa la deformacién producida por los
pies. Es éste probablemente el origen de las pistas con
solamente mano de saurépodos del Cretdcico Inferior
de Bandera County en Texas (Bird, 1985) y de Marrue-
cos (Yshigaki, 1989), que habian sido interpretadas
como pistas de seminatacién en aguas someras, de
dinosaurios cuya parte posterior y cola flotaban.

Evidentemente ocurre lo contrario con los
dinosaurios que son més pesados en la parte trasera, de
cuello corto y patas delanteras ligeras, como es el caso
de la huella Agialopus, atribuida a terépodos primiti-
vos cuadripedos.
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Figura 7.- Dos pistas paralelas de carnosaurios de distintas dimen-
siones. Es dificil decidir si ambas son sincrénicas o si sucede que la
pequefia es una verdadera pista y la grande una subtraza. Formacion
Cayenta o mds probablemente Moenhave; Tuba City, Arizona, USA.

3) Estadfsticamente, y sobre todo en el Jurdsico y
Cretdcico, se han encontrado pocas huellas de
dinosaurios de pequefias dimensiones. Hay quienes in-
terpretan este hecho como sefial de una rareza propor-
cional de los dinosaurios jévenes (yo mismo lo hice).
Es posible que sea asi, y en algunos casos hay motivos
para pensarlo. Pero no hay duda de que hay un sesgo en
favor de las pisadas grandes, dado que los dinosaurios
de mayor tamafio marcaban huellas no sélo en la super-
ficie, sino también en las capas del subsuelo, resultan-
do asf que cada individuo grababa virtualmente varias
huellas superpuestas con una sola pisada, mientras que
los dinosaurios de pequefias dimensiones, més ligeros,
dejaban su impresién tan sélo en la superficie, en don-
de la probabilidad de preservacién era mucho menor.
Ademds hay otro sesgo a tener en cuenta, el de la me-
nor probabilidad de que el icnélogo, geélogo o aficio-
nado encuentren las huellas pequefias, que son menos
evidentes (Fig. 7).

Es posible que el mismo sesgo sea responsable de 1a gran
escasez de huellas de mamiferos primitivos, y también, en
muchas regiones, de la gran escasez de las de aves.
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Figura 8.- Pista de ornitépodo bipedo primitivo en la Formacién de
los Calcari Grigi di Noriglio, del Lidsico de Rovereto, Trento, Italia, en
ambiente de plataforma carbondtica.

4) A causa del distinto predominio funcional de al-
gunas partes de las huellas sobre otras, por ejemplo de
los dedos sobre la palma o planta, o de los dedos cen-
trales sobre los extremos, una subtraza estd frecuente-
mente incompleta, porque en ella se graban tan sélo las
partes predominantes del pie. Por eso, con frecuencia
la subtraza es distinta, tanto de la verdadera huella
como del pie del autor. Es el caso por ejemplo del
Tridactylichnium leonardii Conti et al., 1977, en el
Pérmico Superior, que fué instituida en honor del Prof.
Piero Leonardi, v que habria sido la huella trid4ctila
més antigua de tecodonte bipedo. Hoy en dia, en nues-
tra opinién, pensamos que se trata tan s6lo de una
subtraza de una pista cuadripeda con huellas
pentadéctilas, pero con predominancia funcional en los
dedos centrales, una pista de tipo rincosauroide muy
comin en el Pérmico Superior. Con eso hay el peligro
de entender mal las huellas y de multiplicar los taxones
sin necesidad. En las subtrazas hay que considerar tam-
bién el hecho de que las dimensiones son més grandes
y relativamente desproporcionadas, y que es mds facil
que puedan faltar huellas en la pista.
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5) Es evidente que las medidas tomadas sobre
subtrazas tienen un valor muy relativo, sobre todo para
la anchura de los dedos. Cuanto més profunda sea la
subtraza, mds aproximado serd el valor de las medidas
en comparacién con las de la huella original. El aspec-
to general de la huella serd evidentemente muy distin-
to. Asi es posible, por ejemplo, que muchas huellas
atribuidas a ornitépodos sean en realidad subtrazas de
terépodos.

Huellas, ambientes y ecologia

Una de las contribuciones mayores que la nueva
paleoicnologfa, incluso de dinosaurios, puede dar a las
Ciencias de la Tierra es que las huellas fésiles son testi-
gos de los paleoambientes hasta en sus mds minimos
detalles, proporcionando datos que otras ciencias difi-
cilmente pueden aportar.

Un ejemplo seria el caso de Italia. Por primera vez
se comunicé internacionalmente el reciente descubri-
miento (Lanzinger y Leonardi, 1991; Leonardi y
Lanzinger, 1992), de pistas de dinosaurios en el Lias
del Trentino (Alpes nororientales). Hasta ahora se han
encontrado cerca de 250 pistas o pisadas aisladas indi-
viduales de terépodos, saurépodos y ornitépodos pri-
mitivos (Figs. 8 y 9). Por el momento no han aparecido
huesos de dinosaurios en Italia, pero se habian hallado
pistas en el Noriense de los Dolomitas (Mietto, 1985).
Actualmente se estdn descubriendo huellas de
dinosaurios en muchos otros niveles del Noriense de la
misma regién, algunos de los cuales se han publicado
recientemente (Mietto, 1991).

Estos terrenos con huellas del Noriense y del Lias
son atribuidos a plataformas carbonatadas muy pareci-
das a las de las Bahamas, y los gedlogos postulan la
Plataforma de Trento, aislada al este y al oeste por
cuencas profundas, alargada de sur a norte durante
unos 200 km, o por lo menos desde Verona a Bolzano,
como continuacién del promontorio africano o de la
placa «Apulia» en comunicacién con Africa, y no pos-
tulan un verdadero continente en el Trentino, sino tan
s6lo extensiones de plataformas aisladas. Actualmente,
el hallazgo de numerosas pistas de dinosaurios en va-
rios niveles del Noriense y del Lias, con concentracio-
nes populacionales altas, hace reconsiderar todo el pro-
blema del paleoambiente. Plataforma si, sin duda, pero
no se puede admitir que grandes asociaciones de
dinosaurios, numéricamente abundantes (y de grandes
dimensiones en el Lias) pudiesen vivir exclusivamente
en la plataforma. A donde irfan durante la pleamar?
Quizés a pequefias islas, pero, dénde encontrarian su
alimentacidn los herbivoros, animales de hasta 2 tone-
ladas de peso? Hay que revisarlo todo y posiblemente
postular la presencia de un continente, o a lo menos de
una gran isla, de la cual la plataforma de Trento era no
un promontorio, sino una franja marginal.

Es cldsico también un caso del Terciario pirenaico:
durante el mismo congreso sedimentolégico interna-
cional se presentaron dos trabajos sobre la misma for-

Figura 9.- Otra pista de surépodo en la misma localidad y forma-
cién.

macién terciaria de flisches: en uno se la describia
como una formacién de mar profunda, de hasta 500
metros, mientras que en el otro se publicaban huellas
de pdjaros en la misma unidad. Estd claro que, en este
caso, la presencia de huellas de tetrdpodos continenta-
les cambia completamente el panorama paleocambiental
(cfr. Mangin, 1962).

La presencia de pistas de tetrdpodos, y particular-
mente de dinosaurios, proporciona datos sobre:

a) Paleombiente en general. Ademds de los casos ci-
tados arriba, se puede citar la afinidad de los mamife-
ros y terdpsidos con los ambientes dridos; de los
saurépodos con los ambientes himedos, sobre todo los
costeros; de los ornitépodos con las latitudes altas, y de
los saurépodos con las bajas (Leonardi, 1989).

b) Fase transgresiva (generalmente sin huellas) y
regresiva (en donde aparecen las huellas); nivel del
agua, contenido en agua de los sedimentos, nivel
fredtico, y en general sobre los ciclos sedimentarios
(Lockley, 1991).

¢) Posicién y direccién de la linea de costa. Lockley
(1991) describe muy bien los diferentes tipos de yaci-
mientos de huellas que indican la posicién de la linea
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Figura 10.- Una pista cuadripeda atribuida a Ceratopsia,
Ligabueichnium bolivianum Leonardi, 1984, con la disminucién gra-
dual de la profundidad de sus huellas, denuncia la posicion de la antigua
linea de costa marina. Formacién El Molino, Maastrichtiense. localidad
de monte Huayllas, municipio de Toro-Toro. Potosi, Bolivia.

de costa marina, de lagos, lagunas y rios (Fig. 10); tam-
bién, de la direccién regional de lagos y rfos controla-
dos por el estilo tecténico de la regién en la época
(Godoy y Leonardi, 1985; Leonardi, 1984, 1989).

d) Profundidad m4s precisa de la ldmina de agua, en
el caso de huellas seguras de seminatacién.

e) Buzamiento original de los foresets de las dunas
fésiles, tanto en regiones tecténicamente deformadas o
en lajas aisladas (Leonardi, 1979) (cfr. Fig. 3).

f) Direccién de la corriente en huellas de
seminatacidon, como en €l caso de los trilobites.

g) Indicaciones sobre minerales (boratos, cfr.
Alonso, 1987), asi como sobre el petréleo, en este tlti-
mo caso como consecuencia de los estudios sobre li-
neas de costa, etc.

h) En el campo tecténico, sobre la polaridad de las
capas, en el caso de situaciones estructurales comple-
jas.

i) Datos sobre muchos otros detalles, y hay campo
para nuevas aplicaciones sobre las mil y una utilidades
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de la icnologia de tetrdpodos.

Se podrfa hablar mucho méds sobre la interrelacién
entre grupos de dinosaurios, y entre éstos y otros orga-
nismos con el ambiente.

Comportamiento

Quizds la mdxima contribucién de la icnologia de
tetrdpodos sean los datos que proporciona en las dreas
de la postura, biomecdnica, comportamiento individual
y social (sociologia), y de la fisiologfa de los autores de
las pistas.

Los esqueletos son animales muertos, mientras que
las pistas son sefiales de la actividad de animales vivos.
Las asociaciones de esqueletos o de huesos aislados
son tanatocenosis, mientras que las icnoasociaciones,
con las limitaciones explicadas anteriormente al hablar
de las subtrazas, son casi biocenosis. Asf, resulta que la
icnologia no es tan sélo una ciencia que completa los
datos proporcionados por la osteologia, sino que es una
ciencia alternativa que suministra datos sobre los ani-
males que no pueden hallarse en otros campos.

a) Posicion del cuerpo.

Las ideas sobre la postura de los dinosaurios han
sido completamente revolucionadas por los estudios
icnolégicos, aunque en muchos casos un examen me-
nos preconcebido de los esqueletos habria dado tam-
bién buenos resultados. Un ejemplo es el caso de los
iguanodontes de Bernissart (Bélgica), que en su posi-
cién de hallazgo eran claramente cuadriipedos. La cla-
sica posicién de canguro de los dinosaurios bipedos,
con tres puntos de soporte, se ha cambiado a una posi-
cién mds dindmica, con el cuerpo casi paralelo al suelo
y s6lo dos puntos de soporte; la cola, tanto en los
bipedos como en los cuadriipedos estd siempre levanta-
da, dgil y nerviosa, siendo as{ rarisimo el caso de ras-
tros de cola de dinosaurios.

b) Biomecdnica.

A partir de las huellas se pueden decir muchas co-
sas en este campo. Se ha evidenciado que los
dinosaurios, incluso los cuadriipedos, caminaban con
las patas muy juntas bajo el cuerpo, con un andar efi-
ciente y elegante, de forma muy adelantada, producien-
do pistas muy estrechas. También en las reconstruccio-
nes artisticas o de esqueletos se ha acabado la posicién
que Wade (1989) llama de «sindrome del cosaco» (los
cosacos danzan con las piernas muy abiertas).

c) Comportamiento individual.

Forma de andar. Se ha escrito recientemente mucho
sobre la manera de andar de los dinosaurios (Leonardi,
Lima y Lima, 1987), encontrdndose una buena sintesis
en Thulborn (1990). Los dinosaurios bipedos andaban
generalmente al paso, con un dngulo de paso muy alto
en los terépodos y menos alto o medio en los
ornitépodos (que eran mds grandes y mds pesados). En
el caso de pistas rdpidas no se puede hablar propiamen-
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te de galope para los bipedos, aunque con alguna fre-
cuencia se encuentran pistas irregulares, con un paso
largo y uno corto alternados que, mds que a animales
cojos, pueden ser atribuidas a animales que andaban rd-
pidos pero con las piernas algo bloqueadas, en una es-
pecie de trote; algunos investigadores hablan de galope
bipedo cuando el animal realizaba tiempos con el cuer-
po completamente levantado fuera del suelo, como se
puede demostrar cuando la longitud de la zancada es
mas largo que la suma de las longitudes estimadas de
las dos piernas.

En los andares de los bipedos la cola tenia sin duda
un lugar importante, se movia algo serpenteante de iz-
quierda a derecha para contrabalancear el cambio de
pie, y de arriba a bajo para contrabalancear el movi-
miento del cuerpo.

No hay registros seguros de dinosaurios saltadores.
El caso de Saltosauropus latus, del Jurdsico superior
de Francia, que se interpretaba como una pista ancha
de dinosaurio saltador, se ha resuelto ya
reinterpretdndola como pista de una tortuga marina en
seminatacién. Otros casos de saltadores tampoco son
tan seguros. Una andadura especial, hasta ahora testi-
moniada tan sélo en los bipedos, es la natacién, graba-
da en los sedimentos con huellas de seminatacién
(Coombs, 1980; Godoy y Leonardi, 1985).

Los dinosaurios cuadripedos andaban también.ge-
neralmente al paso, y parece muy dudoso hablar de ga-
lope y trote, incluso como hipétesis, ya que los grandes
mamiferos generalmente no galopan y no hay motivos
icnolégicos para sustentar esta hipétesis. La pista es
més ancha que la de los bipedos, aunque en los
saurdépodos es mds estrecha de lo que se podria esperar,
lo que demuestra un andar muy avanzado.

Un caso més comiin de lo que se piensa es el de los
dinosaurios semibipedos. Muchos ornitépodos tienen
este tipo de desplazamiento, que en algunos casos se
reconoce porque hay tan sélo algunas huellas de las
manos, a veces de manera constante; por ejemplo una
huella de mano cada dos o tres pasos de pie (Fig. 2).
Pero el fendmeno se puede descubrir también en el caso
mds comin de pistas semibipedas completas. Las ma-
nos de los verdaderos cuadripedos son, en general,
grandes en relacién a los pies, y muy regulares en su
posicién; por el contrario, en los cuadriipedos opciona-
les y en los semibipedos, las manos son muy pequefias
e irregularmente apoyadas, lo que implica una funcién
exploratoria mds que un soporte verdadero. Las huellas
de las manos de estos dinosaurios son generalmente
incompletas, ya que con frecuencia apenas apoyaban la
punta de los dedos.

Un caso interesante es el de los cambios de andar.
Las pistas pueden indicar aceleracién o deceleracion,
principalmente si los datos de la longitud de la zancada
o del dngulo del paso se representan en un diagrama de
secuencia que presenta grdficamente el fenémeno; los
diagramas de secuencia indican que a menudo los
dinosaurios tenfan una «velocidad de crucero» que era
probablemente su velocidad éptima, desde el punto de

Figura 11.- Dos pistas de carnosaurios corredores, Moraesichnium
barberenae Leonardi, 1979, grabadas en el fondo de una laguna de am-
biente semidrido. Formacién Sousa, Cretdcico Inferior; localidad
Passagem das Pedras, Sousa, Paraiba, Brasil. Las pistas de dinosaurios
que atestiguan un rastro de carrera son relativamente raras en el mundo.
Foto: Cortesia de Franco Capone, Milano, Italia.

vista de la proporcién entre la energia gastada y el al-
cance del objetivo. Hay pocos casos de cambio entre
paso y carrera, paso y parada y de nuevo paso
(Anomoepus Bird, 1985). Existen ejemplos de giros,
pero son raros, ya que normalmente los dinosaurios,
como todos los animales, iban en busca de algin obje-
tivo en una direccién determinada.

Velocidad. El estudio de la velocidad de los
dinosaurios es siempre mds frecuente. Al contrario de
lo que se piensa, era muy raro que superaran los 4-5
km/h, siendo muy poco frecuentes los casos de veloci-
dades de hasta 40 km/h. Hay un ejemplo raro e intere-
sante de un nivel con una pequefia poblacién de
terépodos (5) formada por verdaderas pistas (no
subtrazas), en la cual tres individuos andaban al paso
con zancadas de 2 m, y dos individuos corrian a toda
velocidad con zancadas de 5 m (Leonardi, Lima y
Lima, 1987) (Fig. 11). El tema de la velocidad es muy
técnico y complejo y no puede ser desarrollado aqui
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Figura 12.- La falda rocosa en dip slope del Cerro Huayllas en los
alrededores de Toro-Toro, Potosi, Bolivia, presenta una icnoasociacién
de aproximadamente 60 pistas paralelas de carnosaurios dirigidas hacia
el Norte (izquierda) y cruzadas por dos pistas paralelas de Ceratopsia.
Formacién El Molino, Maastrichtiense.

con detalle. Una sintesis completa y actualizada, con
tablas muy itiles, es la de Thulborn (1990). Los resul-
tados del estudio de la velocidad de los dinosaurios en
base a la icnologfa lleva a importantes afirmaciones en
el campo de la fisiologia, afirmaciones que en mi mo-
desta opinién contradicen frontalmente las hipdtesis
que ahora estdn de moda. Se ha afirmado que los
dinosaurios eran homeotermos y que su forma de andar
y velocidad eran parecida a la de los mamiferos. La
icnologfa indica claramente que eran heterotermos y
que no disponian de energfa suficiente como para desa-
rrollar velocidades altas de crucero. Es muy posible
que como los caimanes, cocodrilos y los lagartos ac-
tuales, pudiesen realizar en caso de necesidad breves
tramos con velocidad muy rdpida, pero lo normal era
sin duda el paso.

Direcciones. Generalmente, los dinosaurios no se
desplazaban para pasear. Al andar, tenfan objetivos de
supervivencia tales como bisqueda de comida, caza,
defensa, traslado (la verdadera migracién es dudosa en
los reptiles) y fuga. Por eso, es interesante estudiar en
el campo sus direcciones de marcha, representdndolas
grificamente en diagramas circulares (Godoy y
Leonardi, 1985). En muchos casos se puede descubrir
que hay pasillos preferenciales, a veces verdaderas
«autopistas de dinosaurios», de sentido dnico (el caso
de los 60 terépodos de Toro-Toro en Bolivia, Leonardi,
1984; Fig. 12), o de sentido doble. En otros casos hay
tendencias bimodales, trimodales, tetramodales
(bidireccionales, tridireccionales, tetradireccionales).

Sin embargo, hay que distinguir los casos de pistas
asociadas gregariamente y pistas independentes. Pero
cuando las pistas siguen direcciones preferenciales en
ambos los casos, hay que postular para ello un motivo.
Se descubrié que los dinosaurios estaban fuertemente
influenciados en la direcciéon de su marcha, como es
obvio, por el paisaje, rios, lagos y vegetacidn hasta el
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punto de que las direcciones preferenciales de los ani-
males pueden ser un testigo titil de la direccién de pla-
yas y otras caracteristicas del paisaje (Leonardi, 1989).
Lo mismo se ha demostrado para los grandes mamife-
ros actuales (Laporte y Behrensmeyer, 1980). Las di-
recciones pueden ser comparadas con los datos
direccionales proporcionados por elementos
sedimentolégicos, como las marcas de oleaje, comple-
tando as{ el panorama. En algunos casos se ha podi'do
demostrar que las direcciones de los dinosaurios esta-
ban influenciadas incluso por las grandes lineas
tectdnicas regionales, ya que éstas controlaban el pai-
saje y €ste a los dinosaurios (Godoy y Leonardi, 1985).
Existen también casos de direcciones aparentemente al
azar, pero son mds frecuentes los casos de direcciones
preferenciales.

A veces la preferencialidad de las direcciones es
constante en el tiempo a través de los niveles, indican-
do una constancia del paisaje y de la paleogeografia, o
sufre entonces una evolucidn en el tiempo y en los ni-
veles sucesivos, indicando probablemente una evolu-
cién de aquéllos.

Por lo menos en un caso, el sentido unidireccional
de un gran nimero de pistas asociadas se interpreta co-
rrectamente como influenciado por la presencia de al-
giin otro animal: en el caso de la Lark Quarry en el
Queensland, la llegada de un gran carnosaurio causé la
fuga colectiva de gran nimero de pequefios dinosaurios
herbivoros y carnfvoros (Thulborn y Wade, 1984).

Comportamiento social (sociologia). Hasta hace
pocos afios los dinosaurios se representaban siempre
solos, aislados. En algunos casos, casi siempre en Eu-
ropa, las pistas confirmaban esta imagen. Pero en otros,
las pistas estdn asociadas de una forma que evidente-
mente postula la existencia frecuente de manadas de
herbivoros y jaurfas de carnivoros. Inicialmente Bird
(1941) seiialé 1a asociacién de doce pistas paralelas de
saurépodos en la superficie de un mismo nivel; mds tar-
de, él mismo publicé otra localidad con 23 pistas para-
lelas en manada (Davenport Ranch, Texas, USA; Bird,
1944).

La atencidn sobre el gregarismo en los dinosaurios
fue sin embargo alertada en un trabajo de Ostrom
(1972), en el cual sefialaba no sélo pistas paralelas en
Connecticut (USA), sino en otras localidades. A partir
de entonces aparecieron muchas asociaciones de este
tipo, y el gregarismo de muchos dinosaurios estd fuera
de discusién. Por lo menos para América Latina, el or-
den de gregarismo decreciente es asi: saurépodos,
ornitisquios cuadripedos, terépodos y ornitépodos
(Leonardi, 1989).

Algunas de estas asociaciones «gregarias» han sido
descubiertas y publicadas por el autor de este trabajo,
como por ejemplo las de Toro-Toro (Bolivia), en una
capa del Cretdcico Superior de ambiente costero que
presenta cerca de 60 pistas paralelas, casi todas de
terépodos, todas con rumbo norte. La distribucién re-
gular casi a distancias fijas, asi como también la homo-
geneidad de las dimensiones, hace pensar en una gran
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Figura 13.- Huellas de saurépodos pertenecientes a una gran
icnoasociacién que comprende ocho pistas de saurépodos y 32 de
carnosaurios, todas paralelas. Los carnosaurios cruzaron el terreno des-
pués de los saurépodos, pisando en sus huellas. Formacién El Molino,
Maastrichtiense; Toro-Toro, vado de la carretera Toro-Toro-Anzaldo
por el rio Rodeo; Potos{, Bolivia.

poblacién que se desplaza al largo de la orilla del mar.
La misma laja presenta, con otra direccién casi
ortogonal, dos pistas paralelas de grandes ornitisquios
cuadripedos, probablemente ceratopsios, que salfan
del mar subiendo a la playa (Fig. 12). En la misma lo-
calidad, otro sustrato rocoso muestra, en un frente de
200 m, ocho pistas paralelas (pertenecientes a dos j6-
venes y seis adultos) de saurépodos también dirigidos
rumbo al norte, y asociadas a ellas, 32 pistas de
carnosaurios que pasaron después de los saurépodos
(sus huellas pisaban en las grandes huellas de los
saurépodos y en sus rebordes) en la misma direccidn,
quizés persiguiéndolos, pues el estado de impresién de
las huellas es exactamente el mismo (Leonardi, 1984)
(Fig. 13).

En Sousa (Cretdcico inferior, Brasil), también hallé
tres manadas de saurépodos (7, 8 y 15 individuos) (Fig.
14), asociadas en dos casos con huellas de
carnosaurios. Los ejemplos se podrian multiplicar, es-
tando bien descritos en la bibliografia. Los més famo-
sos son quizds las pistas de saurépodos del Purgatory
River (Jurdsico del Colorado, USA), las pistas de
ornitépodos del Peace River en el Cretdcico de Canada
(Currie, 1989), y las pistas también de ornitépodos del
Cretéacico de Corea; la extraordinaria asociacién de pis-
tas de minidinosaurios de la ya citada Lark Quarry
(Cretdcico de Australia), y para finalizar, algunas aso-
ciaciones de pistas de saurépodos de Asturias (Fig. 15).

No siempre, sin embargo, pistas paralelas asociadas
indican el paso de una manada u otro grupo organizado
de dinosaurios. Puede tratarse simplemente de un «pa-
sillo» preferencial por el cual pasaron en tiempos dis-
tintos, individuos aislados en la misma direccién. He
aqui algunos criterios para reconocer con probabilidad
verdaderos grupos gregarios: ’

a) El espaciamiento regular entre las pistas, con una
distancia que pemitiera a los animales no atropellarse,

Figura 14.- Huellas someras de una manada de 15 saurépodos en
ambiente de abanico aluvial. Formacién Antenor Navarro, Cretdcico In-
ferior; localidad de Serrote do Letreiro, Sousa, Parafba, Brasil.

Figura 15.- Icnoasociacidn de huellas de saurépodos que atestigua,
por el pisoteado de una elevada concentracion de animales dirigidos en
la misma direccidn, el paso de una manada de enormes dinosaurios. For-
macién Terefies, Kimmeridgense; Playa de la Griega, Colunga, costa de
Asturias.

y ademds andar unos cerca de otros en la manada; en
cambio otros grupos andaban mds bien en fila india.
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b) Misma situacién de profundidad, rebordes y as-
pecto general de las huellas.

c) Andloga velocidad calculada a partir de los
pardmetros de la pista.

d) Andlogos cambios de velocidad, de direccién de
las pistas y/o de profundidad de las huellas.

La sociologfa de los dinosaurios a partir de sus hue-
llas estudia no sélo los grupos organizados de herbivo-
ros y su estructura sino también la relacién y la
interaccién entre las diversa formas y grupos. Es un
estudio sin duda fascinante.

Desafios

Me gustaria dejar, planteados al término de esta re-
visién sobre las icnitas de dinosaurios, unos desafios,
tanto a los icnélogos de Espafia como a mf mismo. An-
teriormente se ha dicho que es un desafio, el definir
exactamente cudndo una huella es confiable como tal
en sentido estricto, y cuando es, por el contrario, una
subtraza.

- Es urgente e interesante hallar pistas de
ornitisquios cuadripedos. Ya se conocen algunas de
ceratépsides y de anquilosaurios, pero son pocas; en
cambio no se conoce ninguna de estegosaurio. Tendrd
mucha gloria el icnélogo que las descubra primero.

- Es interesante el problema de la absoluta ausencia
de huellas de mamiferos en los yacimientos con abun-
dantes huellas de dinosaurios. Hay huellas de mamife-
ros en formaciones de ambiente drido y sobre todo de-
sértico, y por eso propuse que posiblemente los
dinosaurios se aseguraban el monopolio de las regio-
nes fértiles. Pero es s6lo una hipétesis y hay otras posi-
bilidades que deben ser explotadas. Ademds del doble
sesgo de que hablaba antes, hay que controlar en deta-
lle, con la lupa, en capas que presentan verdaderas hue-
llas de dinosaurios si no hay huellas de mamiferos y de
otros pequeiios animales. Porque, al menos en mi expe-
riencia personal, se tiene la impresién, sobre todo en el
Jurésico y Cretdcico, que los dinosaurios realmente sa-
turasen el ambiente, y de hecho no se encuentran hue-
Ilas ni de lagartos, cocodrilos, tortugas ni nada més.

- Ya cité el desafio de la revisién de las huellas de
terépodos. Si hay alguien que se proponga hacerlo y de
reconducir todas las huellas de terépodos a una docena
o poco mds de géneros, hard un excelente trabajo. Na-
turalmente hay que hacerlo viajando por el mundo,
bajo el amparo de una organizacién internacional y
examinando personalmente todos los holotipos. Es una
revisién necesaria y urgente.

- Creo que hay que revisar muchas huellas y rastri-
lladas de ornitépodos, incluso en Espafia. Es probable
que se descubra que muchas pistas bipedas son de he-
cho cuadripedas o semibipedas, con manos muy pe-
queflas y ligeras. Muchas veces son casi invisibles.
Tengo la impresién que casi todos los grandes
ornitépodos eran cuadripedos, al menos opcionales.

- BEs extrafio que en Europa, en los tres perfodos del
Mesozoico, no haya practicamente pistas asociadas que
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demuestren comportamento gregario. Es un reto intere-
sante descubrirlas.

- Un importante desafio paralos icnélogos europeos
es realizar urgentemente una sintesis de los datos sobre
las pistas fésiles de Europa a nivel continental, o al
menos de las pistas de dinosaurios. Los resultados se-
rdn sin duda interesantes y permitirdn la comparacién
con otras placas continentales.

- Hay la posibilidad de estudiar, a nivel de Espaiia o
de Europa, la relacién que existe entre las huellas de
dinosaurios herbivoros y el polen, para proporcionar
datos sobre la alimentacién vegetal de los dinosaurios
y una eventual vicariancia entre ornitisquios y
saurépodos desde el punto de vista geogrifico-ambien-
tal y del de la vegetacién. Una hip6tesis a confirmar es
las relaciones hadrosaurios/arbustos (incluso
angiospermas) y saurépodos/drboles (coniferas).

Mi agradecimiento cordial a los amigos doctores César
Sudrez de Centi, Marta Valenzuela y José Carlos Garcia-Ramos
del Departamento de Geologfa de la Universidad de Oviedo por
la revisién critica de este manuscrito y por haberme mostrado la
maravillosa icnofauna de dinosaurios de Asturias, asi como por
la colaboracién e invitacién a participar en la Reunién
Monogrifica sobre Biosedimentacién celebrada en Oviedo del
20 al 22 de Febrero de 1992 en donde fue presentada esta confe-
rencia.
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