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RESUMEN: El yacimiento icnítico de Las Cuestas I es uno de los más extensos en el 
Grupo Oncala. En él se aprecian casi 600 huellas de dinosaurios terópodos, ornitó-
podos y saurópodos, así como de posibles cocodrilos. De todas ellas, las más 
abundantes son las de saurópodos, las cuales son, mayoritariamente, de anchura 
interna de rastro estrecha, encuadrándose en el icnogénero Parabrontopodus y en 
otro icnogénero/s nuevo/s todavía sin definir. Las huellas ornitópodas se asocian al 
icnogénero Iguanodontipus, mientras que las de terópodos, dada su mala preserva-
ción, no se relacionan con icnogéneros concretos. En función de los hallazgos se 
considera que el lugar fue frecuentado por saurópodos diplodocoideos y macrona-
rios, ornitópodos de la familia Camptosauridae o iguanodóntidos de tamaño medio 
y terópodos miembros de las familias Megalosauridae y/o Ceratosauridae.

Palabras clave: Cuenca de Cameros, saurópodos, Iguanodontipus, terópodos, cocodri-
los, Berriasiense.

ABSTRACT: Las Cuestas I tracksite is one of the largest in Oncala Group. Almost 
600 theropod, ornithopod and sauropod dinosaur tracks can be appreciated, as 
well as possible crocodile ones. Amongst them, the most abundant ones are 
those belonging to sauropods, which are mostly narrow trackway internal width, 
framed in the ichnogenus Parabrontopodus and another new ichnogenus not 
defined yet. Ornithopod footprints are related to Iguanodontipus ichnogenus, 
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while those ones of theropods are not related to any specific ichnogenus due to 
their poor preservation. According to the findings, it is considered that the place 
was frequented by sauropods belonging to Diplodocoidea family and macronaria 
clade, by ornithopods of Camptosauridae family or medium sized 
iguanodonthides and theropods members of Megalosauridae and/or 
Ceratosauridae family.

Key words: Cameros Basin, sauropods, Iguanodontipus, theropods, crocodiles, Berriasian.

INTRODUCCIÓN

 Las primeras investigaciones icnológicas en el Grupo Oncala comenzaron 
en los años 80 a cargo del Grupo de Ciencias Aranzadi (AGUIRREZABALA & VIERA, 
1980, 1983) en los alrededores de las localidades de Bretún y Santa Cruz de 
Yanguas (Soria). En ellas, se describen los primeros yacimientos de huellas de 
dinosaurios en la provincia de Soria (La Matecasa, El Corral de la Peña, Fuente 
Lacorte, etc.). En el caso de uno de ellos, Las Cuestas, señalan que aunque el 
afloramiento es el más extenso de la zona, sin embargo, su contenido icnológi-
co es muy pobre, por lo que apenas especifican datos del mismo.

 Transcurridos los años, debido a la fuerte erosión a que se ve sometido 
el yacimiento, con capas muy inclinadas, se ha producido la limpieza natu-
ral de algunas zonas, por lo que su revisión ha permitido constatar la existencia 
de una riqueza icnítica mucho mayor de la esperada, acorde con su extensión. 

 El objeto de esta comunicación es dar a conocer los nuevos hallazgos, 
mostrar la planimetría general del yacimiento y señalar las características más 
importantes de los distintos tipos de huellas, así como relacionarlos con sus 
posibles autores.

SITUACIÓN GEOGRÁFICA Y GEOLÓGICA

 El yacimiento de Las Cuestas I se encuentra situado a 2,1 km, aproxima-
damente, de la localidad de Santa Cruz de Yanguas (Soria), en la margen 
derecha del arroyo Morillo [Mapa Topográfico Nacional a escala 1:50.000 n.º 
280] a pocos metros, aguas abajo, de la unión de los arroyos del Acebo y de 
las Gamenosas (figura 1). 

 En el mismo, se pueden diferenciar dos sectores (figura 2): uno superior, 
más extenso, con forma triangular, el cual se encuentra erosionado y recubier-
to de derrubios; y otro inferior, pentagonal, irregular, mucho más despejado. 
Ambas partes contienen icnitas de dinosaurios, pero sólo la inferior, dada la 
falta de limpieza total que requieren, es apta para poder ser estudiada,  
parcialmente. Junto a este yacimiento, existe otro (Las Cuestas II), alargado, 
con muchos más restos de denudación, cuya parte superior linda con éste y 
en el que también se observan abundantes huellas.
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Figura 1. Localización geográfica y geológica del yacimiento de Las Cuestas I (Santa Cruz de Yanguas, Soria).
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 Las huellas se disponen sobre tres niveles de limolitas grises, algo azula-
das, arenosas, a veces, algo carbonatadas, que presentan fuerte inclinación 
hacia el N-NO. Su disposición es la siguiente (de abajo a arriba):

 a) Nivel I. Tiene un espesor de más de 5 cm y está formado en el muro por 
finas capas de limolitas arenosas de color gris oscuro y en el techo por areniscas 
limosas ligeramente carbonatadas y grises. Hacia la mitad del nivel pueden verse 
manchas de óxidos de hierro y restos de vegetales en mal estado de conserva-
ción, así como grietas de desecación. En el techo hay un rastro de saurópodo y 
varias huellas de terópodos y, posiblemente, también de ornitópodos. En las 
capas intermedias también se ven algunas huellas muy mal conservadas.

 b) Nivel II. Encima del anterior aparecen 8-10 cm de limolitas grises en 
capas, generalmente, de pequeño espesor. Se pueden ver gran cantidad de 
grietas de desecación en el techo. Es el nivel con mayor número y variedad 
de rastros del yacimiento (huellas de terópodos, ornitópodos, saurópodos y, 
posiblemente, unas pocas de cocodrilo).

 c) Nivel III. Posee una potencia de 6-7 cm y está constituido por limolitas 
arenosas con abundantes grietas de desecación en el techo. Es el único nivel 
en el que aparecen, en la parte norte, marcas de oleaje (ripple marks). Repre-
senta el segundo nivel en importancia del yacimiento por el número de huellas 
que posee. Sólo se han encontrado en él icnitas de ornitópodos y saurópodos.
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Figura 2. Yacimiento icnítico de Las Cuestas I (Santa Cruz de Yanguas, Soria).
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 d) En los límites del yacimiento pueden apreciarse varias capas (unos 50 
cm de espesor total) de limolitas arenosas con abundantes óxidos de hierro y 
grietas de desecación. La falta de afloramientos adecuados no ha permitido 
saber si contienen huellas.

 e) Por encima de las capas anteriores, existen otras más arenosas y claras 
(color hueso) en las que se han recogido restos de vegetales (figura 3).

 Estos sedimentos parece que se depositaron en llanuras arenosas-fango-
sas (GÓMEZ FERNÁNDEZ, 1992; GÓMEZ FERNÁNDEZ & MELÉNDEZ, 1994). De ellos, 
las limolitas grises con huellas se acumularían en aguas tranquilas de ambien-
tes lacustres relacionados con desembocaduras fluviales. La presencia de 
grietas de desecación y de ripples en el mismo nivel da idea de cómo se 
alternaban grandes períodos de sequía con otros de inundación. 

 Dichos materiales forman parte de la unidad “J33
2cm: Calizas en lajas y mar-

gas” de CÁMARA RUPELO & DURÁNTEZ ROMERO (1981), que se sitúa dentro de la 
Subunidad IVb de la Aloformación Huérteles (GÓMEZ FERNÁNDEZ, 1992; GÓMEZ 
FERNÁNDEZ & MELÉNDEZ, 1994), perteneciente al Grupo Oncala (TISCHER, 1966). 
Su edad es Berriasiense (MARTÍN I CLOSAS & ALONSO MILLÁN, 1998; SCHUDACK & 
SCHUDACK, 2009), de acuerdo con la de la unidad sedimentaria de relleno de 
la Cuenca de Cameros en la que se encuentra (S3-Titónico-Berriasiense; MAS 
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Figura 3. Restos vegetales en los niveles superiores del yacimiento de Las Cuestas I  
(Santa Cruz de Yanguas, Soria).
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Figura 4. Plano del yacimiento icnítico de Las Cuestas I (Santa Cruz de Yanguas, Soria).

et al., 1993; MAS et al., 1997; ARRIBAS et al., 2003), aunque no se han encontra-
do todavía fósiles que permitan una datación más precisa.

DESCRIPCIÓN

 Dadas las características del yacimiento, únicamente se ha cartografiado, 
en una primera fase, la parte expuesta del sector inferior. En conjunto pueden 
reconocerse al menos 21 rastros de saurópodos, 17 de terópodos y 16 de 
ornitópodos (figura 4), además de 4 huellas probables de manos de cocodrilo 
y una pista más sin identificar. Completan las 592 huellas reconocidas hasta 
ahora, 9 pares de huellas y 31 huellas aisladas. 

 Aunque los rastros, como se ha dicho, se encuentran en tres niveles dife-
rentes, la falta de una limpieza total del afloramiento no ha aconsejado tener en 
cuenta esta circunstancia a la hora de numerarlos. La parte más meridional se 
caracteriza por la presencia de rastros principalmente de cuadrúpedos; mientras 
la más septentrional se distingue por la abundancia de rastros de bípedos.

 Para su estudio se han tenido en cuenta los métodos y recomendaciones 
señalados por HAUBOLD (1971), ALEXANDER (1976), CASANOVAS et al. (1989, 1995), 
THULBORN (1990), FARLOW (1992), PÉREZ-LORENTE (2001a, 2001b) y ROMERO et al. 
(2003). De forma abreviada, nos referiremos al yacimiento de Las Cuestas I 
como LCU-I.
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HUELLAS TRIDÁCTILAS RELACIONADAS CON ORNITÓPODOS (Tabla I)

 Este conjunto de huellas (figura 5) agrupa a icnitas tridáctilas de tamaño 
medio a grande (entre 27,7 x 28,45 cm y 41,5 x 42,3 cm), aunque posible-
mente existan mayores ya que su mala conservación no permite diferenciar-
las claramente de las de terópodos. Se caracterizan por tener una longitud 
semejante a su anchura, lo que hace que su envolvente sea subcircular 
(ROMERO et al., 2003). Corresponden a los rastros LCU-I-R1, 4, 5, 6, 10, 15, 41, 
43, 51, 53 y posiblemente 30 y 50; en la mayor parte de los casos, se trata de 
subhuellas y sólo algunas huellas son reales. 

 Los pocos rastros con huellas verdaderas están formados por icnitas tri-
dáctilas de dedos cortos y relativamente anchos, con terminación redondea-
da, aunque, en ocasiones, la marca de una posible uña en el dedo III les da 
cierta apariencia acuminada. Sólo se observa una almohadilla por dedo y otra 
más amplia en el talón. En algunas huellas (LCU-I-R4), por el apoyo de parte 
del metatarso, el talón aparece más alargado y ancho, y con dos escotaduras 
(lateral y medial) casi simétricas a ambos lados. En ningún caso el apoyo es 
lo suficientemente amplio como para considerarlas semiplantígradas (REQUETA 
LOZA et al., 2008).
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Figura 5. Huellas de ornitópodos del yacimiento de Las Cuestas I (Santa Cruz de Yanguas, 
Soria), mostrando diferentes estados de preservación. En el ángulo inferior derecho una hue-
lla verdadera de Iguanodontipus destruye los ripple marks sobre la que pisó un ornitópodo.
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Tabla I. Huellas de ornitópodos.
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 Las señales de los dedos tienen longitudes semejantes. La del III se 
tuerce ligeramente hacia el eje de marcha, aunque en algún caso ocurre al 
contrario, situación observada también en otros yacimientos de la misma alo-
formación (SANZ PÉREZ et al., 1999; PASCUAL ARRIBAS et al., 2002). Las aberturas 
entre los dedos son amplias (hasta 72º) cuando se miden sobre las líneas que 
unen la parte más proximal de la huella con las más distales (método usado 
cuando no se marcan bien los dígitos), y de valor medio (desde 40º hasta 
unos 55º) si utilizamos las direcciones de los mismos (método usado cuando 
las impresiones son claras). Los valores de los ángulos interdigitales II^III y 
III^IV difieren poco (entre 3º y 7º), lo que hace que el aspecto de las huellas 
sea bastante simétrico. 

 La marca del dedo III es, generalmente, más profunda que las de los 
otros dos, especialmente que la del dedo IV. Su proyección hacia delante es 
de tipo medio (7-10 cm), representando, aproximadamente, un 28% de la 
longitud de la huella. En los casos en los que se marca bien, el extremo 
proximal del mismo se sitúa en la parte media de la huella de tal modo que 
la relación III/L es = 0,5.

 Las subhuellas muestran impresiones muy ligeras de los dedos y no se 
aprecian almohadillas. El talón resulta muy amplio, no observándose en nin-
gún caso las dos ligeras escotaduras de algunas huellas verdaderas. Así 
mismo, la profundidad se reduce mucho, a veces sólo se imprimen las partes 
distales de los dedos II y III. Sin embargo, el resto de sus características son 
semejantes a las de las verdaderas (figura 6). 
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Figura 6. Subhuella de ornitópodo integrante del rastro 43 del yacimiento de Las Cuestas I. 
Puede observarse que las grietas de desecación no se ven afectadas por la impresión de la 

subhuella.
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 Hemos de reseñar el hecho de que en algunos casos una misma icnita es 
en parte huella verdadera y en parte subhuella. Esta circunstancia queda 
patente en aquellos rastros formados por huellas muy poco profundas, en las 
que a causa de la mayor presión sobre el sedimento de las partes distales de 
los dedos II y III, éstos lograron perforar la superficie de marcha (FORNÓS et 
al., 2002) y alcanzar el nivel subyacente donde se formaba la subhuella (figu-
ra 7). Es el caso de LCU-I-R1, por ejemplo. En él se puede seguir cada pisada 
por las marcas distales de estos dos dedos, mientras que el resto de la huella, 
una suave depresión, apenas es perceptible (sólo observable con buena luz 
rasante). En otras ocasiones (caso del rastro LCU-I-R43), a consecuencia de 
un grado de humedad muy desigual en el sedimento, se pueden distinguir 
subhuellas con perímetro continuo y claro, junto a otras con contorno poste-
rior muy poco nítido o casi nulo.

 Común a huellas y subhuellas es su disposición alternante y su orienta-
ción hacia el eje de marcha (entre –1º y –15,7º; valor medio de –9,4º), for-
mando rastros estrechos (ángulo de paso de unos 162º de media), rectilíneos 
(excepto en un caso –rastro LCU-I-R15, que es sinuoso–), cuyos pasos y zan-
cadas son más bien cortos (valores medios de 85,6 y 169,9 cm, respectiva-
mente). Ello supone que la zancada equivalga a unas 5 veces la longitud de 
la icnita (media z/L = 5,09). 

 Aplicando las relaciones de ALEXANDER (h = 4 L; 1976), THULBORN (h = 5,9 
L; 1990) y MORATALLA (h = 3,91 L+10,94; 1993) para el cálculo de la altura ace-
tabular, se advierte que en el primer caso h oscila entre 110,8 y 166 cm; en el 
segundo entre 163,4 y 244,9 cm; y en el tercero entre 119,2 y 173,2 cm. Los 
valores más parecidos corresponden a los obtenidos con las relaciones de 
ALEXANDER (1976) y MORATALLA (1993), por lo que podemos considerar que los 
autores de estas huellas eran de talla media y en algún caso, pequeña. En 
cuanto al desplazamiento se estima que marchaban lentamente, a bajas velo-
cidades (2,41-4,03 km/h; media 3,28 km/h).
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Figura 7. Dibujo esquemático del proceso de formación de huellas mixtas (huella 
verdadera+subhuella). (A) Formación de una huella verdadera en la capa superior y de una 
subhuella en la inferior. (B) Perforación de la capa superior y creación de huella verdadera 

parcial en la inferior. (C) Erosión de la capa superior, dejando al descubierto una huella mixta.
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HUELLAS TRIDÁCTILAS RELACIONADAS CON TERÓPODOS (TABLA II)

 Otro conjunto de huellas tridáctilas, en el que se integran 18 rastros, está 
formado por icnitas que tienen una longitud claramente superior a su anchu-
ra. Su envolvente es una elipse (ROMERO et al., 2003). Forman parte de los 
rastros LCU-I- R2, 3, 7, 8, 9, 11, 12, 13, 21, 24, 26, 27, 36, 40, 42, 44, 46 y 52. 

 Se muestran también como huellas verdaderas y como subhuellas. La 
mayoría de los rastros y huellas aisladas están constituidos por icnitas de 
tamaño medio-grande (25,5 a 47,6 cm de longitud) dentro de un amplio aba-
nico de medidas (la diferencia de longitud entre las mayores y menores es 
de 22,1 cm). Junto a ellas aparecen también huellas pequeñas (de 19,7 cm a 
22,4 cm). Son muy poco numerosas y su morfología apenas proporciona 
datos a consecuencia de las malas condiciones del sedimento en el momento 
de ser pisado (en este caso, muy blando). 

 Las de mayor tamaño (35,5 x 31 cm a 47,5 x 35,1 cm) exhiben marcas de 
dedos largos, relativamente anchos (en parte, debido a que muchas de ellas 
son subhuellas), con terminación algo acuminada, sin presencia evidente de 
marcas de uñas o en todo caso pequeñas, sin almohadillas claramente defini-
das y con talón alargado y redondeado, a veces con una escotadura postero-
medial (figura 8). Son fuertemente mesaxónicas. En todos los casos, la proyec-
ción del dedo III es superior a la obtenida en las huellas de ornitópodos y la 
parte proximal del mismo se encuentra muy cerca del talón. Ello ocasiona que 
la superficie plantar sea muy exigua. Las improntas de los dedos se disponen, 
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Figura 8. Subhuella terópoda correspondiente al rastro 21 del yacimiento de Las Cuestas I.
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Tabla II. Huellas de terópodos.
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generalmente, de manera asimétrica (valores medios de los ángulos interdigita-
les II^III y III^IV comprendidos entre 11,3º-20º y 20º-40º, respectivamente).

 Forman rastros estrechos, de paso y zancada relativamente largos (pasos 
entre 80,2 cm y 117 cm; zancadas entre 165 cm y 247,7 cm), en los que el 
ángulo de paso no es muy elevado y que puede estimarse por término 
medio en 158,28º. Los valores de h (altura acetabular), deducidos siguiendo 
los criterios de ALEXANDER (1976) y THULBORN (1990), alcanzan valores entre 
142 a 190 cm y 174 a 232,8 cm, respectivamente, lo que nos indica que estos 
animales eran de talla media-grande. 

 El empleo de la relación de ALEXANDER (1976) en el cálculo de la veloci-
dad de desplazamiento nos indica que ésta era lenta (4,72 km/h), probable-
mente a causa de las malas cualidades del sedimento que pisaban (blando en 
este caso, como lo atestiguan las grandes rebabas que se aprecian en casi 
todas las huellas y subhuellas). 

 Las pocas huellas pequeñas halladas se caracterizan por poseer marcas de 
dedos largos y delgados, en parte, a causa del barro caído a su interior (oblite-
ración); con gran relación L/A y existencia de un talón estrecho que en ocasio-
nes se alarga, quizás por el apoyo del metatarso. Los hipex son casi simétricos. 
En un caso (LCU-I-R26) parece apreciarse lo que podría ser la impresión del 
dedo I, dirigida ligeramente hacia atrás. No se observan almohadillas ni marcas 
de uñas dada la mala conservación de las mismas y las condiciones en que 
se formaron. Las pisadas, de tamaño comprendido entre 19,7 x 12,9 cm y 
22,4 x 14,1 cm, tienden a pisar la línea media del rastro, lo que hace que el 
ángulo de paso sea superior a 170º (175º a 179º).

 Si analizamos sus pasos y zancadas, vemos que son relativamente largos 
(z/L entre 5,10 y 6,58) estando comprendidos entre 55,7-73 cm y entre 100,5-
147,1 cm, respectivamente. Ello nos indica que este tipo de dinosaurios eran 
de porte grácil (z/h entre 1,13 y 1,46).
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Figura 9. Rastro LCU-I-24 en el que pueden observarse alternancia de pasos cortos y largos.
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 Existe un tercer grupo formado por huellas tridáctilas, alargadas, que se 
presentan como grandes huecos en los que apenas se pueden reconocer ras-
gos morfológicos, a no ser el de alguno de los dedos (LCU-I-P11B). Dada su 
mala preservación, difícilmente se puede decir nada, excepto que forman 
rastros muy estrechos, con zancadas muy cortas.

 Se da el caso curioso y anecdótico de que el rastro LCU-I-R24 está formado 
por 5 huellas con una diferencia del 10% entre la longitud de los pasos dere-
chos e izquierdos (figura 9). Este rastro se continúa varios metros más adelante 
con otro par de pisadas y, después de otro tramo cubierto de derrubios, vuelven 
a aparecer de nuevo otras icnitas en la misma línea y de características similares. 
En todos los casos, es palpable la misma diferencia entre los pasos izquierdos y 
derechos. Esta alternancia de pasos largos y cortos se ha relacionado, en unos 
casos, con posible cojera del autor de las huellas (LOCKLEY et al., 1994a), y en 
otros, con lateralidad (diestros y zurdos). Las roturas de los huesos de sus 
extremidades posteriores (hecho habitual según ha podido constatarse en 
Cameros gracias al hallazgo de un fémur fracturado de terópodo en las cerca-
nías de Igea, La Rioja) son causa suficiente para ocasionar este tipo de anoma-
lía, ya conocida en otros yacimientos cameranos (por ejemplo, Valdeté; MORA-
TALLA, 1997). En nuestro caso, la falta de anormalidad en la forma de las huellas 
no permite saber cuál de estas dos posibilidades es la correcta.

 Fuera de estos grupos de huellas claramente más largas que anchas, existe 
otro formado por huellas ligeramente más largas que anchas, de abertura de 
dedos más amplia que en los casos anteriores y que resulta difícil de asignar a 
terópodos u ornitópodos (figura 10). Este tipo de improntas, generalmente 
subhuellas, se caracterizan por tener muy marcada la del dedo III, mientras 
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Figura 10. Subhuella del rastro LCU-I-36C.
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apenas lo hacen las de los dedos II y IV, cuyas longitudes son muy inferio-
res. Los rastros que forman (por ejemplo, LCU-I-R36C) son muy estrechos 
(AP del orden de 170º-180º), con pasos y zancadas largos.

HUELLAS DE CUADRÚPEDOS RELACIONADAS CON SAURÓPODOS (TABLA III)

 Aparecen en los tres niveles del yacimiento. En el nivel I hay sólo un rastro 
(LCU-I-R19) sobre una superficie de limolitas grises azuladas, muy erosionada, 
con grietas de desecación (mud cracks). En el nivel II intermedio (el más exten-
so), también con numerosas grietas de desecación, el número de rastros es muy 
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Figura 11. Pares pie-mano de huellas y subhuellas de saurópodos en el yacimiento de Las 
Cuestas I (Santa Cruz de Yanguas, Soria). A) Par pie-mano del rastro LCU-I-37. Se ve un 

contramolde de pie rellenando la huella. B) Subhuellas del rastro LCU-I-20. C) Subhuellas 
en el rastro LCU-I-17. D) Subhuellas del rastro LCU-I-39, cuyo parecido con las del rastro 

LCU-I-17 es evidente, no descartándose que pueda ser una continuación del mismo.
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Tabla III. Huellas de saurópodos.
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superior, elevándose a 16 (LCU-I-R16, 17, 18, 20, 22, 23, 25, 28, 29, 31, 32, 33, 
34, 35, 39 y 45), siendo abundante el número de huellas aisladas. En el nivel 
III aparecen otros 4 rastros (LCU-I-R14, 37, 38 y 48), así como pares de hue-
llas e icnitas aisladas, sobre limolitas, con menos grietas de desecación que 
en las capas anteriores y algunas rizaduras de corrientes. En todos los nive-
les, la erosión irregular de las capas ha ocasionado que varios rastros vean 
interrumpida su continuidad (figura 4). 

 Una observación detallada de los niveles ha permitido constatar que los ras-
tros de los niveles superiores no se continúan en los inferiores expuestos como 
subhuellas (excepto en el LCU-I-R37; PASCUAL et al., 2008). Aunque, en un caso, 
se ve que la terminación de uno de ellos (LCU-I-R48) coincide con la aparición 
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Figura 12. Contramoldes de un par pie-mano procedente del rastro LCU-I-37.  
Pueden observarse en el del pie las uñas de los tres primeros dedos y las callosidades  

de los otros dos. En el contramolde de la mano se insinúan las posiciones  
de las terminaciones de los cinco dedos. Barra y escala: 10 cm.



F. L. AGNOLIN

An avian coracoid from the Upper Cretaceous of Patagonia, Argentina

© Ediciones Universidad de Salamanca Stud. Geol. Salmant., 46 (2), 2010: pp. 00-000

138

de otro en el nivel inferior (LCUI-R45), pero se puede comprobar que, claramen-
te, sigue una dirección diferente y posee huellas algo más pequeñas.

 Las icnitas atribuidas a este grupo de dinosaurios presentan variedad de 
tamaños, aunque todas ellas muestran la misma morfología, sea cual sea su 
localización. Esta circunstancia motiva el que se describan sus características 
generales conjuntamente, destacándose algunas peculiaridades que permiten 
diferenciar grupos entre ellas. 

 Todos los rastros están constituidos por impresiones alternantes de pares 
pie-mano. Las de las manos, de forma semicircular (figura 11), son elongadas 
transversalmente, con profundidad escasa (2-6 cm), ligeramente superior en 
su parte anterior, aunque en el único rastro con huellas grandes (huellas de 
pies de hasta 72 cm de longitud; LCU-I-R37; PASCUAL et al., 2008), su profun-
didad alcanza los 10 cm. Rodeando su borde externo, se observan amplias 
rebabas de pequeña altura (1-3 cm). No se distinguen, en general, señales de 
dedos ni de almohadillas, salvo en un caso (LCU-I-R37; PASCUAL et al., 2008) 
en el que están las marcas distales del dedo I y esporádicamente de otros 
dedos. La recuperación de un contramolde (LCU-I-R37-26m; PASCUAL et al., 
2008) ha permitido comprobar la posición del resto de los dedos (figura 12). 

 Las huellas de los pies son de forma ovalada a triangular (figura 11), más 
largas que anchas, con profundidad también pequeña (2-6 cm), aunque, 
como en el caso de las manos, en el rastro LCU-I-R37 su profundidad alcanza 
unos 12 cm. Hay que señalar que, en ocasiones, la profundidad de algunas 
llega a ser casi nula en su parte posterior (caso de subhuellas; figura 11B). Se 
encuentran, así mismo, rodeadas de anchas rebabas, que perfilan vagamente, 
a veces, las mismas. No presentan señales de dedos ni de almohadillas en su 
interior, a excepción de algunas de las huellas del rastro LCU-I-R37 (PASCUAL 
et al., 2008) en las que se aprecian las impresiones de las uñas de los dedos 
I, II y III, así como las marcas de posibles callosidades correspondientes a los 
dedos IV y V. Estas características se han visto reflejadas en varios contramol-
des de pie que han sido recogidos como pertenecientes al citado rastro y 
que constituyen magníficas réplicas del pie (PASCUAL et al., 2008). Las impron-
tas de las uñas son alargadas (10-12 cm) y anchas (5-7 cm). Su longitud y 
profundidad disminuye del I al III, observándose que se dirigen hacia fuera 
del rastro (figura 12).

 El tamaño medio de las impresiones de manos oscila entre 20 x 34,7 cm y 
32 x 40 cm) siendo bastante homogéneo en cada rastro. Su variabilidad viene 
ocasionada por la sobreimpresión parcial o proximidad de otras huellas cercanas 
(por ejemplo, LCU-I-25-2m es deformada por sobreimposición parcial de LCU-I-
24-3). En otros rastros, el cambio de dirección ocasiona impresiones anormales 
en algunas de sus huellas, no conservándose las dimensiones. Se ha podido 
comprobar que el cambio de profundidad de algunas huellas, dentro de un 
mismo rastro, va asociado al cambio en su tamaño respecto al de las demás.

 Las huellas de los pies son superiores en tamaño a las de las manos, 
poseen medidas que varían ampliamente desde 72,7 x 54,5 cm a 48 x 36,3 cm, 
manteniéndose la forma y proporción entre las mismas (L/A =1,19 a 1,39) en 
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cada rastro. En algunos casos, su tamaño resulta difícil de estimar ante la falta 
de perfiles claros (caso de subhuellas), a consecuencia de su pequeña y des-
igual profundidad, máxima en su parte distal y mínima en su parte proximal 
(figura 13).

 El índice de heteropodia (IH) calculado como relación entre la superficie 
de la huella del pie y la de la mano, (LpxAp)/(LmxAm), varía entre 2,3 y 4,7, 
aunque la mayoría oscila entre 2,5 y 3. Cuando las huellas se conservan rela-
tivamente bien, la utilización del método de DUTUIT & OUAZZOU (1980) ofrece 
resultados de IH similares (2,5-3,2). Si se analizan los rastros en función de la 
longitud de los pies se comprueba que el IH no es regular. Aun así, se apre-
cian dos series de valores de Lp que mantienen sus IH muy semejantes. En 
cada serie IH suele aumentar con el tamaño de la huella. En la primera, IH 
varía entre 2,10 y 2,38 (LCU-RI-14-16-29-32-39-45-48); mientras, en la segun-
da, IH oscila entre 2,65 y 3,27 (LCU-I-R17-18-20-22-25-26-31-33-34-35-37-38) 
(figura 14). Sólo en un caso (huellas del rastro LCU-I-R19) el IH alcanza valo-
res elevados (media: 4,7). 
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Figura 13. Par pie-mano del rastro LCU-I-29. La mayor presión de la mano proporciona una 
huella profunda de la misma, mientras la del pie apenas se observa, siendo máxima su profun-
didad en su parte anterior y mínima en su parte posterior. Anchura de la cinta métrica: 5 cm.
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 Los dos tipos de impresiones (de manos y pies) se orientan hacia fuera del 
rastro (rotación positiva; LEONARDI, 1979). Aunque normalmente las huellas de 
las manos suelen estar algo más giradas que las de los pies en los rastros de 
anchura interna estrecha, no ha sido posible observar esta particularidad en las 
huellas de los rastros de Las Cuestas I, existiendo también huellas de pies que 
están dirigidas más hacia fuera del rastro que las de las manos. Dentro del pri-
mer grupo se encontrarían los rastros LCU-I-R20-28-29-31-33-34-35-48, mientras 
en el segundo se observa en LCU-I-R14-16-17-18-19-23-25-32-37-38-39-40.

 Las huellas se agrupan siempre en rastros de anchura interna estrecha o 
vía estrecha (la línea media toca la parte lateral interna de las icnitas o es 
secante a ellas) (FARLOW, 1992), excepto en LCU-I-R37 (PASCUAL et al., 2008) y 
quizás en LCU-I-R14 y LCU-I-R29 (sólo en zonas puntuales que no permiten 
ver bien si es común o no en todo el rastro), que son de tipo ligeramente 
intermedio (PTR del 48%; ROMANO et al., 2007) (figura 15).

 Generalmente, los rastros son rectos, pero en ocasiones se perciben peque-
ños cambios de dirección (máxima desviación: 12º; LCU-I-R37) que no ocasionan 
“off tracking” (ISHIGAKI & MATSUMOTO, 2009) o son tan leves que no se aprecian 
claramente. Es de destacar que en el rastro LCU-I-R37, después de un peque-
ño giro hacia el NW, su parte final es sinuosa.
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Figura 14. Variación del IH en función del tamaño de las huellas de los pies. Las huellas del 
rastro 19(A) tienen un IH muy diferente al resto, por lo que se considera que pertenecen a 
una icnoespecie diferente a las restantes. El resto de los rastros se agrupan en dos bandas 

con IH bastante parecidos: (B) IH entre 2,5 y 3; C) IH alrededor de 2,3.
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 Cada huella de pie se encuentra a escasa distancia de la de la mano corres-
pondiente (distancia interpar), a no ser que se haya producido una irregulari-
dad en la trayectoria del rastro, como por ejemplo el cambio de dirección. En 
estas circunstancias los pies pueden llegar a tocar las huellas de las manos o 
por el contrario estar a mucha distancia de ellas (ejemplo, LCU-I-R37).

 Los rastros se encuentran claramente separados unos de otros. Sólo 
en unos pocos casos la distancia existente entre ellos es pequeña y sus 
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Figura 15. Huellas de saurópodos en el yacimiento de Las Cuestas I (Santa Cruz de Yan-
guas, Soria). A) Rastro (parcial) LCU-I-19 formado por huellas con gran IH (1:4,5); B) Ras-
tro L CU-I-17, estrecho y con huellas de bajo IH; C) Rastro (parcial) LCU-I-37, ligeramente 

ancho y con IH de tipo intermedio. Barra gráfica: 60 cm.
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direcciones paralelas (figura 4, rastros LCU-I-R31, 33, 34 y 35; LCU-I-R17 y 
18; LCU-I-R16 y 48).

 Los pasos de los pies y manos alcanzan valores muy amplios: entre 87,29 
cm y 130,7 cm en el caso de las huellas de los pies y entre 96,5 cm y  
181,9 cm en las de las manos. Esta extensa variabilidad es una consecuencia 
del amplio rango observado en el tamaño de los autores de las huellas. Por 
la misma circunstancia, los valores de las zancadas son muy diversos, osci-
lando entre 154,75 cm y 225 cm, en el caso de las huellas de los pies, y entre 
154,8 cm y 231,2 cm, en el de las de las manos. Cuando los rastros no pre-
sentan irregularidades, se comprueba que las zancadas de pies y manos son 
semejantes, mientras los pasos de los pies son menores que los de las manos. 
Las mayores variaciones en los pasos de un mismo rastro se corresponden 
con los cambios de dirección o con el estrechamiento de los mismos, 
pudiendo llegar a medir menos de la mitad de un paso normal. Cuando se 
relaciona la variación de la zancada respecto al tamaño de la huella se ve 
que oscila, normalmente, entre 3 y 3,5, tanto en el caso de huellas de pies, 
como en el de las manos; siendo escasas las ocasiones en que adquieren 
valores inferiores o superiores (2,76-3,59).

 Los ángulos de paso de pies y manos adquieren valores acordes con lo 
esperado para huellas de saurópodos. En el caso de las de los pies, los mis-
mos oscilan entre 98º y 145º (media 129,22º), mientras entre los de las manos 
varían entre 74º y 115,3º (media 105,63º). Se observa claramente que el AP 
de los pies es superior al de las manos y que los valores extremos están rela-
cionados con la existencia de pasos y zancadas anómalos (cambios de direc-
ción, disminución de la velocidad…).

 La disposición de las huellas en forma de rastros de vía estrecha (anchura 
interna estrecha) da lugar a que tanto las anchuras de rastro como las ampli-
tudes de rastro sean pequeñas (Ar medias de 20,57 cm para los pies y 36,36 
cm para las manos; Lr medias de 95 cm para los pies y 100,89 cm para las 
manos). Sin embargo, la diferencia de Lr en los rastros de pies y de manos es 
pequeña, cuando por lo general, en los rastros de vía estrecha, las huellas de 
las manos son más exteriores que las de los pies.

 El cálculo de la altura acetabular (h) se ha efectuado siguiendo el método 
de ALEXANDER (1976) ya que los valores obtenidos con este método concuer-
dan más con la distancia glenoacetabular (GA) obtenida tanto directamente 
como con el método de FARLOW et al. (1989) (CASANOVAS et al., 1997). Los 
valores obtenidos indican que estos animales tenían caderas entre 1,92 m y 
2,92 m sobre el suelo y que las distancias glenoacetabulares variaban entre 
184,6 cm y 390,4 cm; lo que supone que los coeficientes GA/h (SANTOS, 2003) 
deducidos alcancen valores entre 0,80 y 1,46. Dentro de esta variación se 
pueden diferenciar tres grupos que se relacionan bien con los tres creados 
en el caso del IH: a) GA/h de 1,46; b) GA/h entre 0,94-1,09; c) GA/h entre 
1,19-1,29. Los valores de GA y h nos indican que los saurópodos causantes 
de estas huellas eran de tamaño medio-grande. 
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 La similitud de valores de GA obtenidos a través de la medida directa en 
los rastros y mediante la aplicación de las relaciones de FARLOW et al. (1989) 
para los tres posibles tipos de andar de estos reptiles (pasos alternantes, alter-
nante evolucionado y amblar) nos indica que el mismo era amblar (el pie y 
la mano de un mismo lado se apoyan a la vez, tal como lo hacen, hoy día, 
los elefantes).

 Como consecuencia de estas estimaciones, las velocidades de desplaza-
miento deducidas a través del uso de la relación de ALEXANDER (1976) oscilan 
entre 2,56 km/h y 3,46 km/h, es decir, valores muy bajos, propios de sauró-
podos que se desplazaban lentamente, andando.

OTRAS HUELLAS

 Dirigidas de norte a sur aparecen, en dos zonas distintas del nivel II, una 
serie de marcas que podrían pertenecer a cocodrilos. En el primer caso, la 
huella mejor conservada mide 8 x 19 cm y el paso se estima en 47 cm (figura 
16). En el segundo caso, las dos posibles icnitas miden 10 x 19 cm y el paso 
es algo menor (40 cm). La profundidad de las pisadas es de unos 2 cm en las 
mejor conservadas (las primeras) y luego disminuye de profundidad. Se 
observan posibles marcas de dedos dispuestas en forma de abanico. En una 
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Figura 16. Probable huella de mano de cocodrilo en el yacimiento de Las Cuestas I. Pueden 
observarse las marcas de dedos cortos y de terminación acuminada. Referencia: 10 cm.
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de ellas parecen mostrarse las señales de 5 dedos. Los correspondientes a I  
y V se oponen (ángulo de 180º). Todas ellas son de dedos semigruesos, con 
terminación acuminada. Los pares de huellas se disponen con orientación 
hacia fuera de los posibles rastros. En los dos casos los detalles disminuyen 
en la 2.ª pisada y luego no parece haber más icnitas. En la primera zona 
parece haber otra huella antes de la 1.ª, en un hueco de las mismas dimen-
siones que las demás, pero sin detalles. Si fuera así, habría que pensar en 
cocodrilos que estaban introduciéndose en el agua (disminución de detalles 
en manos y desaparición después de las mismas). Toda esta capa está cubier-
ta por grietas de desecación.

 En el nivel intermedio se ha cartografiado un rastro (LCU-I-49) con 
subhuellas pequeñas cuyas características apenas son apreciables por lo que 
no pueden ser asignadas a ningún tipo concreto de reptil. La mayoría de las 
subhuellas no permiten ver detalles adecuadamente. Sólo una muestra 4 mar-
cas que parecen corresponder a terminaciones de dedos gruesos y a un posi-
ble talón bastante amplio y redondeado.

DISCUSIÓN

 El yacimiento de Las Cuestas I es uno de los yacimientos icníticos del 
Grupo Oncala (Cuenca de Cameros) con mayor número de huellas (592 hue-
llas, hasta el momento). Se caracteriza por la variedad de las mismas (terópo-
das, ornitópodas, saurópodas y de cocodrilo) y por el elevado número de 
subhuellas que ha proporcionado.

 Se han cartografiado 54 rastros, preponderando las huellas de saurópodos, 
las cuales, en gran parte, están asociadas a huellas de ornitópodos (ver figura 4).

HUELLAS DE ORNITÓPODOS

 Este tipo de icnitas, en general, han sido relacionadas con iguanodónti-
dos, tanto en Norteamérica como en Europa. Son de tamaño medio y sus 
características morfométricas son semejantes a las que poseen las asignadas 
al icnogénero Iguanodontipus (SARJEANT et al., 1998). La falta de rastros con 
huellas verdaderas bien conservadas sólo permite asociarlas a este icnogéne-
ro (figura 17), sin saber si corresponden con las de una de las dos icnoespe-
cies existentes (I. burrey, I. billsarjeanti) o forman parte de una nueva (PAS-
CUAL-ARRIBAS et al., 2009).

 Dada la longitud de las huellas, el autor de las mismas debió ser un orni-
tópodo de tamaño medio, muy diferente de los grandes iguanodóntidos gra-
viportales. El registro óseo de este tipo de reptiles durante el Berriasiense es 
escaso. La presencia en la Península Ibérica, durante el tránsito del Jurásico 
Superior al Cretácico Inferior, de restos de ornitópodos de tamaño medio 
pertenecientes a la familia Camptosauridae (MATEUS & ANTUNES, 2001; ANTUNES 
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& MATEUS, 2003; PEREDA SUBERBIOLA et al., 2006) y la existencia en Europa de 
representantes de iguanodóntidos, también de tamaño medio (NORMAN, 1980; 
PAUL, 2008), hace pensar que las huellas de Las Cuestas I fueran ocasionadas 
por este tipo de reptiles (géneros Camptosaurus, Draconyx, Iguanodóntidos 
de pequeño tamaño) (PASCUAL et al., 2009).

 Opinión semejante es la propuesta por PÉREZ-LORENTE et al. (1997) para 
las huellas ornitópodas del yacimiento de Las Cerradicas (Galve, España), 
también de longitud media (unos 25 cm de longitud), cuya autoría podría ser 
un ornitópodo tipo Camptosaurus dispar o Iguanodon atherfieldensis  
[= Mantellisaurus atherfieldensis (HOOLEY, 1925), en PAUL (2008)].

 Este tipo de huellas es el más común en la Cuenca de Cameros durante 
el intervalo Titónico-Berriasiense, siendo numerosos los yacimientos del 
grupo Oncala que las contienen (PASCUAL-ARRIBAS et al., 2009).
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Figura 17. Rastro de subhuellas de ornitópodo LCU-I-R41.
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HUELLAS DE TERÓPODOS

 El yacimiento de Las Cuestas I es uno de pocos yacimientos de Cameros 
en los que las huellas de terópodos no son las predominantes frente a otros 
tipos (PÉREZ-LORENTE, 2003, 2005). Además, adolecen de estar muy mal pre-
servadas (figura 18). Ello dificulta la labor de clasificación de las mismas.

 En él sobresalen las de tamaño medio-grande cuyo aspecto se asemeja al 
de las huellas que, en la Cuenca de Cameros, MORATALLA (1993) incluye en el 
icnogénero Bueckeburgichnus (no Bueckeburgichnus sensu LOCKLEY et al., 
2000); a las encuadradas en el morfotipo VI descrito por FUENTES VIDARTE 
(1996) en el Cameros soriano; al tipo TE-7 de HERNÁNDEZ MEDRANO et al. (2008); 
así como a las huellas del yacimiento de Valdegén I (Grupo Oncala, Villar del 
Río, Soria) estudiadas por HERNÁNDEZ MEDRANO et al. (2006). Fuera de la Cuenca 
de Cameros, pero en la Península Ibérica, PIÑUELA SUÁREZ (2000) define un 
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Figura 18. Rastro de huellas de terópodo LCU-I-R24.
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morfotipo CM en Asturias, cuyas características se asemejan a las huellas de 
estudio. Así mismo, podemos contemplar en numerosos yacimientos de Astu-
rias, Portugal y de otras partes de Europa, huellas parecidas bajo la etiqueta 
de Megalosauripus sensu LOCKLEY et al. (2000) o Megalosauropus sensu KAE-
VER & LAPPARENT (1974). Sin embargo, la falta de detalles en las huellas no 
permite decantarse por ninguna de estas posibilidades, si bien podemos rela-
cionarlas, como las del yacimiento de Valdegén I, con Megalosauripus.

 El resto de las huellas de terópodos, por lo general, menores en tamaño, 
están erosionadas o mal preservadas por lo que tampoco permiten observar 
detalles relevantes de ellas, impidiendo que puedan ser clasificarlas adecua-
damente. En el Grupo Oncala, se parecen a las huellas del morfotipo IV de 
FUENTES VIDARTE (1996) y TE-3 de HERNÁNDEZ MEDRANO et al. (2008), existentes 
en yacimientos como los de La Losa I, La Revilleja o Rebollares III, no atri-
buidas a ningún icnogénero concreto.

 En cuanto al autor de las mismas, resulta su atribución mucho más proble-
mática. Apenas hay restos terópodos de referencia en el Berriasiense. La mayo-
ría de ellos se localizan en capas de edades anteriores o posteriores a ésta. Así, 
en la Península Ibérica, géneros que han proporcionado restos se confinan en 
el Jurásico Superior de Portugal: Ceratosaurus (MATEUS & ANTUNES, 2000a), Tor-
vosaurus (MATEUS & ANTUNES, 2000b), Lourinhanosaurus (MATEUS, 1998), Allo-
saurus (PÉREZ MORENO et al., 1999) y Aviatyrannis (RAUHUT, 2003). En España, 
los restos son mucho más escasos. Del Jurásico Superior y del tránsito Jurásico-
Cretácico se han citado: dientes de Megalosaurus y de Allosauroidea (ROYO-
TORRES et al., 2009), así como restos aislados de Dromaeosauridae, Ceratosau-
ria, Allosauroidea y Coelurosauria (CANUDO & RUIZ-OMEÑACA, 2003).

 MORATALLA (1993) asocia las huellas de Bueckeburgichnus a Megalosaurus 
(BUCKLAND, 1824), Barionyx (CHARIG & MILNER, 1986), Ceratosaurus o Allo-
saurus. LOCKLEY et al. (2000) relacionan las huellas de Megalosauripus con 
Megalosauridae, sin precisar.

 Por nuestra parte, dada la secuencia sedimentaria en que se sitúa el yaci-
miento (Titónico-Berriasiense) creemos que los autores de las huellas de Las 
Cuestas I deben estar relacionados con terópodos que vivieron al final del 
Jurásico Superior en la Península Ibérica. En este período de tiempo, la fauna 
Ibérica era una mezcla de elementos europeos, norteamericanos y endémi-
cos, cuya presencia puede justificarse tanto por dispersión, como por evolu-
ción vicariante y endemismo (CANUDO, 2009). Por ello, las huellas más gran-
des y mejor conservadas las relacionamos con miembros de las familias 
Megalosauridae y/o Ceratosauridae (preferentemente esta última, dado el 
tamaño de las icnitas).

 En cuanto a las huellas menores, poco se puede decir de ellas dado el 
mal estado de preservación que muestran. Pudieron ser originadas por las 
especies anteriormente mencionadas aunque de ontogenia más juvenil; pero 
también es posible que lo fueran por terópodos de menor tamaño, mucho más 
gráciles. Dada la morfología de las mismas y las cualidades de sus rastros, 
creemos más probable la segunda opción. En este caso, dado el registro óseo 
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existente para este período de tiempo, los autores de estas huellas habría 
que buscarlos en representantes del Infraorden Coelurosauria.

HUELLAS DE SAURÓPODOS

 Este tipo de huellas son las últimas en ser reconocidas y citadas en la 
Cuenca de Cameros, no haciéndose mención de ellas hasta finales de los 
años ochenta (CASANOVAS et al., 1989). Dentro del Grupo Oncala, fueron reco-
nocidas por primera vez por FUENTES VIDARTE (1996). Hoy en día llegan a ser 
más numerosas que las de ornitópodos (HERNÁNDEZ MEDRANO et al., 2008).

 Todas las huellas de saurópodos de Las Cuestas I presentan una morfolo-
gía muy similar, variando sólo sus valores morfométricos y el tipo de rastro. 
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Figura 19. Rastro de saurópodo de vía estrecha, LCU-I-R17.
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Generalmente, forman rastros de vía estrecha (FARLOW, 1992) (figura 19), aun-
que en algunos casos (rastro LCU-I-R37 y quizás 14 y 29) se pueden conside-
rar de vía intermedia (ROMANO et al., 2007). Este hecho no influye mucho, en 
este caso, a la hora de agruparlos, pues, como señala HENDERSON (2006), exis-
te la posibilidad de que saurópodos de más de 12 t de peso y centro de 
masas alejado de la cintura pelviana produjeran rastros de vía ancha, mien-
tras los de menor envergadura ocasionaran rastros estrechos.

 Gran parte de los icnogéneros de huellas de saurópodos están íntima-
mente relacionados con el tipo de vía que muestran sus huellas. Breviparo-
pus y Parabrontopodus son representantes de los rastros de vía estrecha 
(FARLOW, 1992; LOCKLEY et al., 1994b), mientras Brontopodus lo es de los de 
vía ancha (FARLOW, 1992). Muestras de ambos tipos de rastros existen en el 
Grupo Oncala, donde se han definido dos icnoespecies nuevas: Parabronto-
podus distercii (MEIJIDE-FUENTES et al., 1999, 2001) y Brontopodus oncalensis 
(FUENTES VIDARTE et al., 2004). En este caso, las semejanzas con las huellas de 
Las Cuestas I debemos buscarlas entre los icnogéneros del primer tipo.

 El rastro mejor conservado (LCU-I-R37; PASCUAL et al., 2008), pertenecien-
te al 2.º grupo de IH, posee huellas que se asemejan mucho a Parabrontopo-
dus (LOCKLEY et al., 1994b), pero el índice de heteropodia es menor y sus 
huellas aparecen en rastros de vía intermedia. Aunque el IH es del orden 
del de las huellas de Breviparopus, el tamaño de los pies, su forma, la pre-
sencia de marcas de uñas en cuatro dedos, así como la morfología de las 
huellas de las manos son diferentes. Por estos motivos se ha considerado per-
teneciente a un nuevo icnogénero (PASCUAL et al., 2008), todavía por definir. 

 Dentro de la Cuenca de Cameros, las huellas más parecidas a las de Las 
Cuestas I (especialmente a las del 2.º grupo IH) son las del yacimiento rioja-
no de Las Navillas (Grupo Enciso) (CASANOVAS et al., 1995). Aunque han sido 
incluidas en el icnogénero Breviparopus, la forma general y el IH son seme-
jantes. Desgraciadamente son huellas producidas sobre sedimento muy blan-
do, por lo que muchos de sus caracteres no pueden compararse con las hue-
llas sorianas.

 En el Grupo Oncala, las huellas del 2.º grupo de IH se asemejan, por la 
forma, a las que contiene el nivel XIII del yacimiento de Miraflores I (LATORRE 
MACARRÓN et al., 2006). En este caso, la diferencia de IH se debe al desmoro-
namiento hacia el interior de las rebabas, sobre todo en las huellas de las 
manos. También comparten forma y tipo de rastro (ligeramente intermedio; 
ROMANO et al., 2007) con las huellas del yacimiento de Salgar de Sillas (Para-
brontopodus distercii de MEIJIDE-FUENTES et al., 2001; Morfotipo IV de CASTA-
NERA et al., 2010). La mayor diferencia, en este caso, se debe al gran tamaño 
de estas últimas. La falta de detalles en estas huellas no permite una mayor 
comparación.

  El rastro LCU-I-R19 tiene un índice de heteropodia entre 4-5 (1.º grupo de 
IH) y muestra huellas en rastro de anchura interna estrecha, propio de icnogé-
neros que proliferaron en el Jurásico Superior, tales como Parabrontopodus y 
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Breviparopus. Aunque la falta de detalles no permite asignarlo a una icnoes-
pecie concreta se puede considerar Parabrontopodus sp., pues la forma y 
tamaño de las huellas es similar a las de este icnogénero. Hay que señalar 
que este tipo de rastro saurópodo sólo aparece en el nivel inferior, donde no 
hay más pisadas de este tipo de dinosaurios. 

 En cuanto a los rastros con IH tipo 3.º pudieran ser una variación del 2.º 
grupo de IH como consecuencia de aparecer, en muchos casos, como 
subhuellas; aunque no se descarta que puedan pertenecen a otro icnogénero 
ya que todas ellas poseen, además de un índice de heteropodia diferente (en 
torno a 2,3, mientras en el 2.º grupo es de aproximadamente 3), un índice 
GA/h (SANTOS, 2003) homogéneo (1,19-1,31) y también diferente al del 2.º 
grupo de IH (entre 0,80-1,09). Por otra parte, la falta de estudios sobre 
dimorfismo sexual en saurópodos no permite saber si estas variaciones pue-
den o no asociarse al paso de machos y hembras de una misma especie, por 
el yacimiento. 

 La determinación del autor de estas huellas es difícil, como ocurre con 
los otros tipos de huellas, tanto por el estado de conservación de las huellas 
como por la falta de restos de estos dinosaurios en el registro fósil en la 
época en que se formaron. En el caso del rastro LCU-I-R37 su autor se consi-
dera integrante del clado Macronaria no Titanosauriforme (PASCUAL et al., 
2008), teniendo en cuenta el tipo de anchura interna de rastro que muestran 
sus huellas y IH de las mismas, así como la preponderancia de los primeros 
en el tránsito Jurásico-Cretácico y de los segundos en la parte final del Cretá-
cico Inferior (MORATALLA, 2008). Aunque no se tienen datos tan concretos para 
el resto de los rastros del grupo con IH tipo 2.º se asimilan al mismo tipo de 
autor.

 Las huellas de saurópodos con IH y de GA/h de tipo 3.º podrían relacio-
narse con un saurópodo del mismo clado que las huellas con IH de tipo 2.º. 
No se puede saber si fueron ocasionados por saurópodos de la misma espe-
cie (hembras, machos) o de diferentes género y/o especie. Tanto en este 
caso, como en el anterior, no se descarta la posibilidad de que los rastros 
fueran originados por miembros del nuevo clado Laurasiformes (ROYO-TORRES 
et al., 2006; ROYO-TORRES, 2009), con saurópodos que no pueden incluirse ni 
entre los Titanosauriformes, ni relacionarse con Camarasaurus, aunque se 
desconoce cuál es el IH en los mismos y si serían capaces de ocasionar ras-
tros de anchura interna estrecha o ancha.

 En el caso del rastro LCU-I-R19, el autor de sus huellas debe correspon-
der con géneros de saurópodos capaces de crear rastros con anchura interna 
estrecha (vía estrecha). En general, este tipo de rastros se han relacionado 
con diplodocoideos (WRIGHT, 2005), cuyas características los hacen candida-
tos idóneos para formar este tipo de rastros (HENDERSON, 2006), aunque no se 
descartan otros posibles autores. Hay que resaltar que la relación GA/h (SAN-
TOS, 2003) en este rastro es muy elevada (1,46) lo que apoya, una vez más, 
su relación con saurópodos de la superfamilia Diplodocoidea.
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PALEOAMBIENTE

 El predominio en el yacimiento de subhuellas (figura 20) presupone que 
el ambiente en el que vivieron estos reptiles debió favorecer su formación y 
conservación, mientras colaboró en la destrucción de las huellas verdaderas. 
Tales ambientes requieren lugares encharcados, que periódicamente se seca-
ban, recibiendo aportes intermitentes de sedimentos muy finos que se depo-
sitaban en capas de poco espesor. Cuando estas capas se mantenían suficien-
temente húmedas, la presión de los autópodos de los dinosaurios originaba 
al mismo tiempo huellas verdaderas y subhuellas (figura 7). El movimiento 
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Figura 20. Rastro de huellas mixtas LCU-I-1. Puede verse como sólo se marca bien la parte 
distal del dedo III y algo peor la del dedo II, mientras la parte de subhuella apenas se aprecia. 
Casi paralelos, pero en sentido contrario, se ven los rastros de huellas terópodas LCU-I-R2 y 3.



F. L. AGNOLIN

An avian coracoid from the Upper Cretaceous of Patagonia, Argentina

© Ediciones Universidad de Salamanca Stud. Geol. Salmant., 46 (2), 2010: pp. 00-000

152

del agua, en ocasiones, ayudaría al desmoronamiento de las recién creadas 
huellas y en otras a su erosión.

 Cuando se analizan las capas, la presencia de abundante materia orgánica 
en las mismas y el hallazgo, así mismo, de restos de vegetales nos indican que 
estas zonas debieron estar encharcadas y que en ellas crecía abundante vegeta-
ción de la que posiblemente se alimentaban tanto ornitópodos como saurópo-
dos. Al amparo de estos parajes con agua poco profunda, se desarrollaban 
otros reptiles, como cocodrilos (posibles huellas aisladas) y tortugas (sin hue-
llas en el yacimiento, pero sí en otros de paleoambientes similares, como el de 
Valles de Valdelalosa) (HERNÁNDEZ MEDRANO et al., 2008). La presencia de terópo-
dos, documentada por las huellas, en la mayor parte de los casos con direccio-
nes no concordantes con las de los dinosaurios herbívoros, no permite deducir 
si ocasionalmente pasaron por allí o vivían en los alrededores, alimentándose 
de ornitópodos, saurópodos pequeños u otros animales.

CONCLUSIONES

 El yacimiento de Las Cuestas I se ha revelado como uno de los más 
importantes de los del Grupo Oncala (TISCHER, 1966), tanto por el número de 
huellas como por la variedad de las mismas. Aunque preponderan las de sau-
rópodos, no menos importantes son las de ornitópodos y terópodos. 

 Las huellas de ornitópodos y terópodos presentan poca variedad, consi-
derándose propias del icnogénero Iguanodontipus y formas relacionadas con 
Megalosauripus, respectivamente. Los autores de las mismas se asocian a 
miembros de las familias Camptosauridae-Iguanodontidae y Megalosauridae-
Ceratosauridae.

 Las huellas de saurópodos, aunque similares en forma, pueden pertene-
cer quizás a tres icnogéneros, generalmente de vía estrecha: uno relacionado 
con Parabrontopodus y dos nuevos, todavía no definidos. Sus autores pue-
den pertenecer a géneros de los clados Macronaria o Laurasiformes, y de la 
superfamilia Diplodocoidea.

 La zona pudo estar transitada, además, por cocodrilos, comunes en estos 
ambientes de llanuras encharcadas que dominaban esta zona de la Cuenca 
de Cameros en el Berriasiense (PASCUAL et al., 2005).

 La gran abundancia de subhuellas observada en el yacimiento es una 
consecuencia de las especiales condiciones de sedimentación, regida por el 
depósito de finas capas de limos arenosos en zonas encharcadas, que perió-
dicamente se secaban y en las que crecía abundante vegetación. En estas 
condiciones, la conservación de subhuellas se ve favorecida respecto a las 
huellas verdaderas, que con más facilidad eran totalmente destruidas o ero-
sionadas. Esta desproporción en el número de subhuellas frente a la de hue-
llas verdaderas nos indica que las mismas se produjeron, principalmente, 
cuando el suelo estaba encharcado o con una reducida capa de agua.
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