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Abstract

La Rioja is one of the Spanish places with more number of dinosaur’s footprints sites. This,
together with other fossil evidences found in the area, give us information about local fauna, the
environment in which they lived or their behaviour, what makes La Rioja a really interesting
place for the study of these big extinct reptiles.

Palacoethological studies with dinosaurs footprints are very important in order to under-
stand better these animals (how they walked, their body position, etc.). In this paper we try to
sum up the main sites from La Rioja in which different types of individual behaviour (turns,
run, limp,...) and social behaviour (herds, hunting groups, etc.) were indicate.
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1. Introduccion

La Rioja es la region con mayor nu-
mero de huellas de dinosaurio (icnitas)
encontradas y documentadas de Espana
y también una de las areas mas signifi-
cativas del registro fosil mundial. Los
yacimientos riojanos, al igual que los de

Burgos y la mayor parte de los de Soria,
se encuentran dentro la Cuenca de Ca-
meros y, en el caso de los de La Rioja,
mayoritariamente pertenecen al intervalo
Barremiense superior — Aptiense (Grupo
Enciso; Martin-Closas et al. 1998). En la
actualidad hay en torno a 125 yacimien-
tos identificados, repartidos por cerca de
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veinte municipios riojanos, lo cual supo-
ne un numero de entre 9.000 y 10.000
icnitas catalogadas.

Las icnitas constituyen uno de restos
indirectos mas significativos a la hora de
entender un poco mejor la Paleobiologia
de los dinosaurios. Paul (1988) dijo “Las
huellas fosiles son extrafilamente evoca-
doras porque capturan directamente los
movimientos de los seres que alguna vez
estuvieron vivos. Son lo mas proximo a
una pelicula de dinosaurios que podemos
tener”. Las icnitas proporcionan informa-
cion acerca del tamafo, de la manera de
desplazarse, la forma de sus extremida-
des, el ambiente en que vivian y su eto-
logia.

Bromley (1996) afirm6 que inte-
grantes de una misma especie o incluso
el mismo individuo producen diferentes
tipos de icnitas segiin su comportamien-
to; y a la inversa, dinosaurios de distintas
especies dejan estructuras equivalentes
cuando se comportan igual. El cambio de
actividad se queda reflejado en los ras-
tros. El comportamiento segun Lockley
(1991) se puede dividir en individual (an-
dar, correr, trotar, nadar, etc.) y en social
(manadas, grupos de caza, etc.).

El objetivo de este trabajo es anali-
zar la informacion paleoctologica de los
trabajos publicados hasta ahora sobre al-
gunos de los yacimientos riojanos impor-
tantes y valorar su aportacion al estudio
paleobiologico de los dinosaurios.

2. Paleoetologia
La ciencia que se encarga del estudio
del comportamiento se denomina Etolo-

gia (Slater 1988). Esta se basa funda-
mentalmente en la observacion directa de
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los animales y la posterior descripcion e
interpretacion de su modo de actuacion.
En el caso de animales extintos esta dis-
ciplina se denomina Paleoetologia y es
una rama de la Paleontologia que utiliza
el registro fosil para reconstruir patrones
evolutivos de comportamiento en indivi-
duos o grupos de individuos.

El comportamiento o conducta se de-
fine como la respuesta observable de un
organismo frente a un estimulo. Por lo
tanto, y segun esta definicion, la mayoria
de las deducciones acerca de los patrones
de comportamiento de organismos extin-
tos se tienen que plantear de modo indi-
recto. Segin Boucot (1990), a las conclu-
siones directas sobre patrones de conduc-
ta extraidos del registro fosil se les llama
“conductas congeladas™, y sobre todo se
extraen de animales que se han conser-
vado “en el acto” (intactos), aunque hay
realmente muy pocos ejemplos.

En lo que se refiere al comportamien-
to de los dinosaurios, los yacimientos
riojanos han contribuido con numerosos
ejemplos. Segin Pérez-Lorente (2001),
las huellas de dinosaurios se encuentran
generalmente agrupadas y pueden ser
producidas o bien por un solo tipo de
animal o por mezcla de diferentes tipos.
La asociacion natural de huellas se llama
icnocenosis. Las grandes acumulaciones
de huellas se ven favorecidas por la pre-
sencia de un area propicia para registrar
la actividad de los animales lo que ocu-
rre, por ejemplo, en areas donde el barro
queda expuesto durante un prolongado
periodo de tiempo (Lockley & Prince
1988). La presencia de huellas de profun-
didad diferentes en el mismo sitio se ex-
plica porque unas corresponden a anima-
les que pasaron cuando el barro era mas



blando y otras cuando éste estaba mas
consolidado (Pérez-Lorente 2001).

2.1 Comportamiento individual
2.1.1. Andar semiplantigrado

Los dinosaurios bipedos generalmen-
te producen huellas digitigradas (Pérez-
Lorente 1993) aunque en ocasiones dejan
icnitas semiplantigradas (apoyo del me-
tatarso). Kuban (1989) que llama a este
tipo de icnitas “man tracks”, las interpre-
ta proponiendo que el andar semiplanti-
grado es opcional en estos animales y que
lo utilizarian para ganar estabilidad cuan-
do se movian lentamente (bisqueda de
alimento, acecho a una presa, etc.). Wade
(1989) apunta que los canguros recurren
ala colocacion plantigrada del pie cuando
se desplazan lentamente para ganar equi-
librio. Este dato no es extrapolable a los
dinosaurios, pero aporta una explicacion
a la formacion de estas extrafas huellas.
Una posibilidad seria que estas icnitas
sean de dinosaurios cuya anatomia este
adaptada al andar semiplantigrado (Ku-
ban 1989). Otra podria estar relacionada
con las condiciones del medio, de modo
que el dinosaurio adoptase un apoyo se-
miplantigrado al moverse sobre sustratos
con barro de muy baja viscosidad (Pérez-
Lorente 1993). De este modo, el apoyo
del metatarso aumentaria la superficie de
contacto e implicaria menor coeficiente
de penetracion en el sedimento.

En cualquier caso, no todas las icnitas
con marca de metatarso son producto del
andar semiplantigrado. Puede quedarse
impreso parte del mismo si penetra en
el sustrato al estar el barro muy blando
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(Aguirrezabala et al. 1980; Gatesy et al.
1999; Bromley 2001).

En el yacimiento de Las Losas (En-
ciso) hay un rastro terépodo en el que el
andar es semiplantigrado (Figura 1.) al
pasar por zonas de barro blando y digiti-
grado cuando el animal pisd en zonas con
un sedimento mas consistente (Romero-
Molina et al. 2003). Otro ejemplo de
rastro semiplantigrado se encuentra en el
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Figura 1. Yacimiento de Las Losas (Enciso). Ex-
traido de Romero-Molina et al. (2003). Ejemplo de
icnitas semiplantigradas.
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yacimiento de El Villar-Poyales (Enciso).
En ¢l se defini6 el icnotaxén Theroplanti-
grada encisensis, icnita teropoda caracte-
rizada por presentar marca de membrana
interdigital, marca del hallus (dedo I) e
impresion del metatarso (Casanovas et
al. 1993b).

2.1.2 Velocidad de desplazamiento

Lockley & Meyer (2000) afirman
que el comportamiento individual de un
dinosaurio se puede resumir en aspectos
tan simples como andar, correr, acelerar
y decelerar. Para la estimacion de la ve-
locidad a partir de las huellas se utilizan
formulas propuestas por varios autores:

V= 2,81736 z "7 h'"'7 ; h (altura) y
z (zancada) en metros, V (velocidad) en
km/h (Alexander 1976). La férmula tiene
incluida la gravedad (g).

V=0,280263 z/h®5 ; hy z en centime-
tros, V en km/h (Demathieu 1986).

Thulborn (1990) propone tres formas

de andar condicionadas por la relacion
z/h (zancada/altura acetabular):

& & ¥ &

2
Q:

&

z/h<2.0
2<z/h>2.9
zh>29

Estos indices estiman el estado biodi-
namico del dinosaurio en cuestion. Asi,
para z/h<2 se considera que el animal
va caminando, para 2<z/h<2.9 el animal
trota y para z/h>2.9 se considera que el
animal corre.

El area ocupada por el pie, es en parte
funcién de la velocidad, de forma que a
mayor velocidad le corresponde menor
superficie de apoyo y a la inversa (Milan
20006). Este hecho (Figura 2.) se observa
en el yacimiento de La Torre 6 B en Igea
(Viera y Torres 1995). Determinados es-
tudios apuntan que cuando algunos dino-
saurios aumentan su velocidad, su pista
se estrecha (Thulborn 1990). Un ejemplo
de esto se encuentra en el yacimiento de
El Villar-Poyales (Enciso), que antes ha
servido de ejemplo de andar semiplanti-
grado (Casanovas et al. 1993b). El rastro
contiene més de 20 icnitas. Estas al prin-
cipio estan separadas de la linea media
del rastro — lo que sugiere andar lento
— para, mas adelante, colocarse una casi
delante de la otra — aumento de velocidad
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Figura 2. Yacimiento de La Torre 6 B en Igea. Extraido de Viera y Torres (1995). Comparacion entre un
rastro en el que el dinosaurio corria A) y otro en el que andaba B).
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—. Dicho de otra manera el rastro se estre-
cha debido a que aumenta de velocidad
(Pérez-Lorente et al. 2001).

2.1.3 Giro y cojera

Son relativamente pocos los casos
conocidos de dinosaurios donde se vean
giros bruscos (Lockley 1991) pero prac-
ticamente en cualquier yacimiento de
grandes dimensiones con rastros de varias
huellas y continuos, es habitual que cam-
bie la direccion de las pistas. En La Rioja
hay bastantes yacimientos con ejemplos
de estos giros. Dos de los mas importan-
tes son Las Losas (ejemplo también de
andar semiplantigrado) y Valdecevillo
en Enciso (Casanovas et al. 1989). En
el primero se ven muchos rastros giran-
do (Figura 3.). En el segundo se observa
un rastro de huellas saurdpodas que gira
hasta desaparecer del yacimiento debajo
de otros estratos, para aparecer de nuevo
mas adelante.

Lockley et al. (1994b) recopilaron
varios rastros de dinosaurios que mues-
tran evidencias de cojera y los compara-
ron con un rastro humano que muestra
la misma problematica. El resultado fue
una gran similitud entre ambos tipos de
pistas. Lo caracteristico en estos rastros
es la alternancia de “paso largo” y “paso
corto”. También cabe destacar que para
el dinosaurio es mas facil y descansado
apoyar el pie sano que con el enfermo,
con lo que se generarian icnitas sustan-
cialmente diferentes entre ambos pies. En
el caso del yacimiento de Valdeté (Préja-
no) -formado por 11 huellas tridactilas- se
observo que el valor del paso derecha-iz-
quierda es un 13% mas corto que el valor
izquierda-derecha (Figura 4.) (Lockley
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Figura 3. Yacimiento de Las Losas (Enciso).
Extraido de Romero-Molina et al. (2003). Ejemplo
de un rastro que gira a la derecha.

et al. 1994). Esto, segiin Moratalla et al.
(1997), sugiere que este dinosaurio mar-
chaba cojeando ligeramente. Sin embar-
g0, este tipo de comportamiento ha sido
discutido por Pérez-Lorente (2003b) ya
que, segun el autor, para demostrar que
existe cojera se necesitan rastros relativa-
mente largos porque todos son en mayor
o menor medida sinuosos (pasos largos
derechos o izquierdos segun el segmento
que se analice). También senala la difi-
cultad de separar cojera de lateralidad
cuando la diferencia entre los pasos es pe-
quena. Hay ejemplos (Ishigaki 1986) de
dinosaurios cojos que ademas de mostrar
variacion entre la longitud de los pasos,
muestran icnitas con malformaciones en
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Figura 4. Yacimiento de Valdete (Préjano).
Extraido de Lockley et al. (1994b). Rastro dejado
por un dinosaurio con cojera.

uno de sus pies que se siguen a lo largo
del rastro.

2.1.4 Natacion

La posibilidad de que la icnologia
apoye la hipotesis de que los dinosaurios
pudiesen nadar arranca desde el trabajo
de Bird (1944), que interpretd un rastro
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de sauropodo del Cretacico Inferior de
Texas (EEUU) -en el que tmicamente ha-
bia huellas de manos- como claro ejem-
plo de un dinosaurio nadando. Ishigaki
(1989) interpretd de la misma manera un
rastro similar de Marruecos. Lockley &
Conrad (1989) y Lockley & Rice (1990)
entre otros, interpretan los rastros forma-
dos solo por icnitas de manos como pro-
ducto de una preservacion diferencial de
las improntas de manos y pies en base al
fenémeno de “undertracks”.

En lo que a rastros bipedos se refiere
Ellemberger (1974) estudi6 varias pistas
en las capas del Stormberg (Lesotho) y
las interpretd como marcas dejadas por
dinosaurios que se desplazaban en el cur-
so de un rio, salian por sus margenes y
andaban después por tierra firme. Des-
cribe: a) rastros cuadriipedos que pasan
a bipedos; b) estructuras de deslizamien-
to; c) aparicion y desaparicion de rastros
en relacion con el espesor de la lamina
de agua; y d) cambio en el mismo ras-
tro de huellas digitigradas a semiplanti-
gradas. En el yacimiento riojano de El
Villar-Poyales (Casanovas et al. 1993b;
Pérez-Lorente et al. 2001) hay un rastro
que comienza con huellas bien marcadas,
lo que sugiere que el dinosaurio piso el
suelo con normalidad; en las siguientes
pisadas aumenta la irregularidad para ter-
minar con sefales de arrastre de las ufias
dejadas por ambas extremidades. Al igual
que en Stormberg, se interpreta como el
rastro de un dinosaurio que empieza a
flotar a medida que entra en una zona con
mayor lamina de agua, pasando a nadar
después de las ultimas marcas produci-
das inicamente por uflas (Pérez-Lorente
2003a). En el yacimiento de la Virgen del
Campo (Enciso) se encuentra un rastro



de 12 grupos de estrias (unadas) produ-
cidas por el arrastre de las garras de un
dinosaurio por la superficie del substrato
(Ezquerra et al. 2007), lo que demuestra
que los dinosaurios terépodos podrian
nadar (Figura 5.).

2.2 Comportamiento social

Pérez-Lorente (2003a) sugiere que si
en un yacimiento pequefio hay solo una
pista de dinosaurio, no implica necesa-
riamente que éste anduviese solo; y, por
el contrario, si en un yacimiento pequefio
hay s6lo un tipo de icnita no significa que
no hubiese otros tipos de dinosaurios en
la misma zona y en el mismo tiempo.

2.2.1 Saurépodos

Los paleoicnologos aceptan desde
hace mucho tiempo que los dinosaurios
sauropodos se movian en grandes grupos
sociales. Bird (1941) escribid “Otras pis-
tas indican que no menos de una docena
de saurépodos cruzaron esta area. Todos
se desplazaban en la misma direccion,
como una manada...”

El total de rastros saurépodos creta-
cicos estudiados en Espafa hasta el 2003
era de 56. De ellos, 44 se encuentran aso-
ciados con otros o incluso en zonas en las
que las pisadas de sauropodos se super-
ponen unas a otras. Los 12 restantes pa-
recen aislados pero hay que sefialar que
los afloramientos suelen ser pequefios o
estrechos de manera que los dinosaurios
que los produjeron pudieron ser tanto in-
dividuos solitarios como formar parte de
manadas (Pérez-Lorente 2003a).

En el yacimiento de la Era del Peladi-
llo, en el término municipal de Igea, se ha
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Figura 5. Yacimiento de Virgen del Campo (Enci-
s0). Extraido de Ezquerra et al. (2007). Huellas de
un dinosaurio terépodo nadando.

descrito uno de los principales ejemplos
de comportamiento gregario en dinosau-
rios saurépodos (Figura 6.). Desde el ya-
cimiento 2PL hasta el 6PL incluido hay
gran cantidad de pisadas saurdpodas dis-
puestas en todas direcciones y sentidos,
semejante a lo que dejaria una manada de
gran tamafio (Pérez-Lorente et al. 2001).
Los rastros estudiados en este caso son
de via ancha, que se identifican con el ic-
nogénero Brontopodus (los pies no pisan
la linea media de la pista) (Farlow 1992;
Lockley et al. 1994a).
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Figura 6. Yacimiento de La Era del Peladillo (Igea). Extraido de Pérez-Lorente et al. (2001). Ejemplo de

una manada de dinosaurios saur6podos.

2.2.2 Ornitépodos

No existen demasiados ejemplos de
rastros de dinosaurios ornitopodos que
sugieran comportamiento gregario. Se
pueden destacar dos: las del Cretacico de
Canada y las del Cretacico de Corea. Las
primeras son unos 12 rastros de huellas
ornitopodas caminando en la misma di-
reccion y sentido con una separacion de
unos 2 metros entre ellos (Currie 1983).
Las huellas del Cretacico de Corea se or-
denaban en unos 20 rastros también or-
nitopodos y se desplazaban en la misma
direccion y sentido (Lockley 1991).

En el yacimiento de la Era del Pela-
dillo (Igea) existen icnitas que sugieren
comportamiento gregario en dinosaurios
ornitopodos (Pérez-Lorente et al. 2001).
Estas icnitas denominadas Hadrosauri-
chnoides igeensis ocupan una franja de
unos 5 metros que cruza el afloramien-
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to. A los lados se encuentran las pistas
1PL12 y 2PL173 que podrian flanquear
la manada. Las huellas se dirigen en to-
das direcciones como si el grupo estuvie-
ra haciendo una parada en el lugar, pero
su orientacion da un maximo destacado.
No obstante, la manada vino y se fue con
la misma direccion y sentido que las ras-
trilladas que la flanquean (Pérez-Lorente
et al. 2001).

El yacimiento de Valdevajes en Cer-
vera del Rio Alhama ha sido objeto de
varios estudios icnoldgicos. Se trata de 8
rastros de huellas pequefias que se dirigen
en una misma direccion y sentido. Agui-
rrezabala et al. (1985) asignaron las hue-
llas al género Hypsilophodon, mientras
que Casanovas-Cladellas et al. (1991) su-
gieren que son huellas teropodas. Por el
contrario Moratalla et al. (1997) piensan
que las produjeron ornitopodos hypsilo-
fodontidos, algo en lo que estan de acuer-



Figura 7. Yacimiento de Valdevajes (Cervera
del Rio Alhama). Extraido de Lockley & Meyer
(2000) Manada de dinosaurios ornitopodos.

do también Lockley & Meyer (2000) que
las atribuye a hypsilophodontidos o dryo-
sauridos (Figura?7.).

Finalmente, en el Barranco de Val-
decevillo (Casanovas et al. 1989; Pérez-
Lorente et al. 2001) citan una asociacion
de tres rastros que cruzan el afloramiento
sin icnitas semejantes a su alrededor. In-
terpretan esta asociacion como un grupo
parental de 3 ornitépodos con dos indivi-
duos adultos en los lados y uno pequefio
en el centro.

Etologia e icnitas de dinosaurio en La Rioja

2.2.3 Terépodos

Una posible evidencia del comporta-
miento gregario de dinosaurios teropodos
se encuentra en el yacimiento Era del Pe-
ladillo 1 (Igea) en el que se observan 3
rastros paralelos bastante largos (1PL10
= 9 metros; 1PL9 = 17 metros y 1PL8 =
20 metros) separados entre si por unos
pocos metros. Segin Pérez-Lorente et
al. (2001) se trata probablemente ante
un grupo de terébpodos con pocos indivi-
duos, que caminan hacia el mismo lado,
pero sin densidad suficiente de individuos
para ser considerado manada.La Senoba
(Enciso) presenta 11 rastros terépodos
que siguen la misma direccion, pero sen-
tido diferente (6 van en un sentido y 5 en
el opuesto). En este caso el yacimiento es
pequeiio para obtener mas conclusiones.

En el Yacimiento de Los Cayos “A”
(Cornago), aparecen 36 rastros y nume-
rosas huellas aisladas, constituyendo
un total de 425 icnitas (Moratalla et al.
1997). Un 86% de los rastros presentan
el mismo sentido de progresion hacia el
oeste, mientras que el resto lo hace hacia
el este, lo cual sugiere que al menos par-
te de los mismos fueron causados por un
grupo gregario de terébpodos marchando.
Los dos sentidos de progresion predo-
minantes implican un patrén bidireccio-
nal cuya causa es dificil de estimar pero
podria relacionarse con las condiciones
paleobiogeograficas del yacimiento ya
que en llanuras costeras o fluviales existe
preferencia estadistica a moverse parale-
lamente a los margenes (Moratalla et al.
1997).

Finalmente, Pérez-Lorente et al.
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Figura 8. Yacimiento de Pefaportillo (Munilla). Extraido de Pérez-Lorente et al. (2001). Rastros de huellas

teropodas paralelos.

(2001) apuntan que cinco rastros de dino-
saurios carnivoros de Pefaportillo (Mu-
nilla) podrian ser de un grupo parental.
Tres de las rastrilladas (PP147, PP148 y
PP149) son del mismo tipo y talla (di-
nosaurios pequeflos) y van en la misma
direccion y sentido (Figura 8.). Paralelos
a estos rastros e intercalados con ellos,
caminan otros dos dinosaurios de mayor
envergadura (PP144 y PP145).

3. Conclusiones

La Rioja posee yacimientos icnologi-
cos importantes en lo que a su contenido
paleoctologico se refiere. Los datos que
se obtienen de los estudios realizados en
algunos yacimientos seleccionados, apo-
yan y proporcionan nuevas ideas, actual-
mente admitidas, para el comportamiento
de los dinosaurios:

1. Comportamiento individual:

a) Andar semiplantigrado: Yacimien-
tos de Las Losas (Enciso) y El Villar-Po-
yales (Enciso).
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b) Variacion de velocidad: Yacimien-
tos de El Villar-Poyales (Enciso) y La
Torre (Igea).

¢) Giro y cojera: Yacimientos de Las
Losas (Enciso), Barranco de Valdecevillo
(Enciso) y Valdeté (Préjano).

d) Natacion: Yacimientos del Villar-
Poyales (Enciso) y Virgen del Campo
(Enciso).

2. Comportamiento social:

a) Sauropodos: Yacimiento de la Era
del Peladillo (Igea).

b) Ornitépodos: Yacimientos de la
Era del Peladillo (Igea), Barranco de Val-
decevillo (Enciso) y de Valdevajes (Cer-
vera del Rio Alhama).

¢) Terépodos: Yacimientos de La Se-
noba (Enciso), la Era del Peladillo (Igea),
Los Cayos (Cornago) y Penaportillo
(Munilla).

El yacimiento de La Virgen del Cam-
po ademas es el primero en el que se
demuestra de forma inequivoca que los
dinosaurios terépodos nadaban.
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