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RESUMEN: En el Grupo Oncala de la Cuenca de Cameros se encuentra una de las
colecciones mas importantes de huellas de pterosaurios del mundo. Se han defini-
do, hasta ahora, 6 icnoespecies, algunas de las cuales coexisten en un mismo
yacimiento. Tras la limpieza de varios niveles de icnitas del yacimiento de Los
Tormos (Soria, Espana), se han descubierto nuevas pisadas de estos reptiles, de
los que cuatro morfotipos se sitGan en un mismo nivel y otros dos mds en uno
inferior. Las icnitas se asignan a dos icnoespecies conocidas (Pt. palacieisaenzi'y
Pt. cidacoi), posiblemente a otras dos también existentes (Pt. longispodus y Pt.
nipponensis), y dos morfotipos no son identificados, uno de los cuales posible-
mente pertenece a un icnogénero e icnoespecie nuevos.

La simultaneidad de icnoespecies diferentes en un mismo yacimiento permite afir-
mar que algunos tipos de pterosaurios podian convivir en un mismo nicho ecol6-
gico, del mismo modo a como lo hacen, hoy dia, por ejemplo, las aves en las
Marismas del Guadalquivir (parque de Donana).

El estudio de las huellas y de sus posibles autores nos lleva a senalar: a) La diag-
nosis del icnogénero Pteraichnus debe ser enmendada, pues refleja la descripcion
general de casi todas las huellas de pterosaurios existentes; y b) los pterosaurios
eran capaces de desplazarse, en ocasiones, apoyando solo los dedos de los pies.

Palabras clave: Icnofacies de pterosaurios, coexistencia de icnoespecies, cuenca de
Cameros, Soria.
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ABSTRACT: The Oncala Group of the Cameros Basin provides one of the largest
collections of pterosaur tracks in the world. 6 ichnospecies have been defined so
far, some of which coexist in the same tracksite. After cleaning various levels of
tracks from Los Tormos tracksite (Soria, Spain), new tracks of these reptiles have
been found belonging to four different morphotypes at that same level, which do
not correspond with other two types of a lower level. The ichnites are assigned to
two well known ichnospecies (Pt. palacieisaenzi and Pt. cidacoi), two others pos-
sibly could be assigned to already existing ichnospecies (Pt. longispodus and Pt.
nipponensis) and two morphotypes are unidentified, one of which possibly
belongs to a new ichnogenus and ichnospecies.

The simultaneity of different ichnospecies in the same tracksite suggests that some
of the various types of pterosaurs could live in the same ecological niche, just as
they do nowadays, for example, a great diversity of birds in the Guadalquivir mar-
shes (Donana National Park).

The study of these tracks and their potential trackmaker suggest that: a) The diag-
nosis of the ichnogenus Pteraichnus should be amended because it reflects the
general description of all virtually existing pterosaur ichnites; b) pterosaurs could
move occasionally putting all their weight just on their toes.

Key words: Pterosaurs icnofacies, coexistence of icnospecies, Los Tormos, Cameros
basin, Soria.

INTRODUCCION

Las caracteristicas morfologicas de las huellas de pterosaurios tienen una
variabilidad muy pequena, en consecuencia, el nimero de icnogéneros esta-
blecidos es muy reducido: Agadirichnus (AMBROGGI & LAPPARENT, 1954), Pte-
raichnus (STOKES, 1957), Purbeckopus (WRIGHT et al., 1997) y Haenamichnus
(HWANG et al., 2002). De todos ellos, Pteraichnus es el que engloba un mayor
nimero de icnoespecies (11), aunque algunas de ellas han sido cuestionadas
(SANCHEZ-HERNANDEZ et al., 2009).

Comunmente, los yacimientos suelen contener un solo tipo de huellas. Sin
embargo, en algunos casos, se ha citado la coexistencia en niveles diferentes
de icnitas que por sus caracteristicas parecen pertenecer a icnoespecies distin-
tas. Asi ocurre en el yacimiento del Barranco de Valdelavilla (PASCUAL & SANZ,
2000) en el que se han encontrado al menos tres tipos de huellas de pterosau-
rios, dos de las cuales se convirtieron en las icnoespecies Pleraichnus parvus
(MEUIDE CALVO et al., 2001; FUENTES VIDARTE et al., 2004) y Pteraichnus
vetustior (MEJIDE FUENTES, 2001; FUENTES VIDARTE et al., 2004).

Mas dificil es encontrar icnoespecies diferentes en el mismo nivel estrati-
grafico. Esto ocurre, por ejemplo, en el yacimiento de Los Tormos, en el
que MORATALLA (1993) describe huellas que asocia con quelonios. Dos
anos después LOCKLEY et al. (1995) las reclasifican como pertenecientes
a pterosaurios. Posteriormente, nuevos hallazgos de huellas en el mismo
nivel permiten a PASCUAL & SANZ (2000) describir una nueva icnoespecie:
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Pteraichnus palacieisaenzi. En esta ocasion, las icnitas aparecen junto a otras
mas pequenas que no asignan a un icnogénero concreto. En una revision de las
huellas de pterosaurios del Grupo Oncala, SANCHEZ-HERNANDEZ et al. (2009)
reconocen también la existencia de varios tipos de huellas, aunque no aceptan
la validez de la icnoespecie por no cumplir las normas del Codigo Internacio-
nal de Nomenclatura Zoologica (CINZ) (edicion de 1999) y por considerar que
no difiere de la icnoespecie Pt. saltwashensis. Al mismo tiempo, indican que su
estado de conservacion es pobre. Posteriormente, la limpieza de parte de las
huellas de pterosaurios permite a CAMPANA-LOZANO et al. (2010) confirmar que
son reales y que la preservacion, en general, es buena. Durante una segunda
fase de limpieza y fabricacion de contramoldes, conforme a las condiciones
exigidas por el CINZ, previa a una proxima redefinicion de la icnoespecie, se
han hallado nuevas huellas de pterosaurios. Algunas de ellas se sitdan sobre
un nuevo nivel, perteneciendo a cuatro icnoespecies diferentes, hecho poco
comun en los yacimientos de este tipo.

El presente trabajo tiene como objetivo describir las huellas del nuevo nivel
localizado en Los Tormos, clasificarlas, compararlas con las de otros niveles y
mostrar como pterosaurios de diferentes especies podian coexistir en algunos
tipos especiales de ambientes como lo hacen hoy, por ejemplo, algunas espe-
cies de aves.

LOCALIZACION GEOGRAFICA Y GEOLOGICA

Las huellas objeto de estudio se ubican en el conocido yacimiento de
Los Tormos (AGUIRREZABALA & VIERA, 1983), cercano a la localidad de Santa
Cruz de Yanguas (fig. 1). Estos autores establecen 5 niveles (del 0 al 4) en
los que describen huellas de ter6podos de varios tamanos. Las mas pequenas
y estilizadas las localizan en el nivel 0. Al nivel 1 refieren huellas de tamano
medio que, posteriormente, MORATALLA (1993) clasifica como pertenecientes
al icnogénero Fillichnites. Es en este nivel donde aparecen las primeras huellas
de pterosaurios (LOCKLEY et al., 1995; PASCUAL & SANZ, 2000). En los niveles
2y 3 citan la existencia de huellas de terépodos de dedos mas gruesos, que
se corresponden con el icnogénero Therangospodus definido por MORATALLA
(1993) y LOCKLEY et al. (2000). En el nivel 4, s6lo senalan la presencia de una
huella de ter6podo, aunque también existen huellas de manos atribuibles a la
icnoespecie Pt. palacieisaenzi (PASCUAL & SANZ, 2000).

Las nuevas icnitas, objeto de este trabajo, se hallan en un nivel (LTM-1_2-
a) limoarenoso gris oscuro, algo azulado, situado 5-7 cm por encima del nivel
1 de AGUIRREZABALA & VIERA (1983) (para evitar una renumeracion de los
niveles originales, que podria llevar a confusion, se ha optado por respetar
los de estos autores). En el techo del estrato, aparecen, en algunas zonas,
restos de ripples marks y una fina capa de limolitas, a veces, con 6xidos de
hierro de 2,5 mm o menos de espesor. Algunas de las huellas se sitian sobre
los ripples marks.
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Fig. 1. Situacion geogrdfica y geologica del yacimiento de Los Tormos (Soria, Espana,).

Este nivel junto con el resto de los del yacimiento forma parte de las ulti-
mas capas de la Formacion Huérteles (GUIRAUD, 1983). Esta unidad constituye
el tramo medio del Grupo Oncala (TISCHER, 1966). Posee un cardcter mixto,
con predominio de facies detriticas en el oeste de la cuenca y facies calcdreas
en el este. En el caso del yacimiento de Los Tormos, las areniscas y limolitas
arenosas fueron depositadas en una llanura aluvial proximal de naturaleza
areno-fangosa de un sistema de playa-lake (GOMEZ-FERNANDEZ & MELENDEZ,
1994), a partir de flujos, por lo general, poco canalizados (GOMEZ FERNANDEZ,
1992), aunque en esta zona dichos flujos canalizados eran mds abundantes,
como puede comprobarse en los niveles superiores del yacimiento, donde
existen rellenos de paleocanales. Esta unidad, de cardcter mixto (predominio
de rocas detriticas hacia el oeste de la cuenca y de calizas hacia el este de la
misma), muestra en ocasiones contaminaciones marinas hacia el este. La pre-
sencia de grietas de desecacion (mud craks) indica periodos de sequia que se
producian en la zona sometida a un clima subtropical. En otros momentos,
las abundantes precipitaciones propiciaban su encharcamiento y la aparicion
de pequenos lagos efimeros, al mismo tiempo que se desarrollaba abundante
vegetacion (niveles carbonosos y restos de troncos).
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Los datos proporcionados por ostracodos, charofitas y por el estudio es-
tratigrafico apuntan a que la Formacion Huérteles (Grupo Oncala de TISCHER,
1966) a la que pertenece el yacimiento, se acumul6 a lo largo del Berriasien-
se medio (MARTIN-CLOSAS & ALONSO-MILLAN, 1998; SCHUDACK & SCHUDACK,
2009).

METODOLOGIA

Las diferencias entre huellas dependen del individuo que las origind, de su
dindmica y de la naturaleza del sustrato. Dado que es comin encontrar huellas
con variaciones morfolégicas en un mismo rastro, se suelen utilizar diversos
elementos morfolégicos y morfométricos para distinguir entre icnoespecies.

En la fig. 2 se indican las medidas que se han utilizado en el estudio de
estas huellas. Como consecuencia de la variacion de la longitud de las huellas
de las manos por la mayor o menor extensioén del dedo I hacia delante, se de-
fine una nueva variable: Lmex o longitud de la mano con el dedo T totalmente
extendido, en oposicion al dedo IIT (longitud desde la parte distal del dedo I
a la del III, pasando por la separacion entre los dedos y los metacarpos) y una
nueva relacion: Lp/Lmex.

Junto a estas medidas se tienen en cuenta cualidades no métricas, tal como
son la forma de los dedos, forma de las unas, tipo de talon, apoyo digitigrado
o plantigrado de los pies...

Muchas de estas caracteristicas son una expresion de la anatomia de los
autépodos, por lo que no solo las hemos tenido en cuenta con fines clasifica-
torios, sino que ademads las hemos utilizado para reconocer al posible autor de
las mismas.

Las abreviaturas utilizadas son las siguientes (seguidas de “p” se refieren a
pies; seguidas de “m” se refieren a las manos):

En medidas:

L - Longitud de la huella A - Anchura la huella
LI, LII, LIII - Longitud de los dedos
de la mano I, IT y III,
respectivamente.
IAILL, TIAIIL, IAIII - Angulos
interdigitales
entre los dedos
de la mano I y 1I,
My I,y 1y,
respectivamente.
O - Orientacion o rotacion de la
huella respecto al eje del rastro.
Dp-m - Distancia entre pie y mano a -Abertura del pie
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P - Paso z - Zancada

AP - Angulo de paso Lr - Anchura de rastro o
luz de rastrillada

Lmt - Longitud de la zona metatarsal ~ Ld - Longitud de la zona
de los dedos

Lmex - Longitud de la mano con los
dedos Iy III extendidos y en
oposicion

Ap - Amplitud de ras

En descripciones:

PT.- Plantigrado SPT.- Semiplantigrado DT.- Digitigrado

T.- Triangular RE.- Rectangular RA.- Rectangular
estrecho ancho

PM.- Prolongacién de metatarsales AB.- En abanico

PR.- Paralelos y rectos PC.- Paralelos y curvados

Los datos colocados entre paréntesis () corresponden a medidas inseguras o toma-
das de representaciones graficas.

DESCRIPCION

Nivel N1_2-a.- Las nuevas icnitas se muestran en un nivel situado entre
el 1y el 2 de AGUIRREZABALA ef al. (1983). Generalmente, se muestran como
huellas verdaderas, aunque en algunos casos se ven como suprahuellas o hue-
llas de relleno (huellas en la capa superior, originadas por el recubrimiento
de las huellas originales con sedimento, habitualmente de poco espesor, que
se adapta, mds o menos, a su morfologia; cuanto mas fina es la capa, mas se
asemejan a ellas y mayores son los datos que proporcionan (LOCKLEY, 1993).
Cuando asi sucede, estin sobre la fina pelicula de limolita con 6xidos de hierro
que aparece, a veces, sobre las huellas verdaderas (fig. 3). Debido a la erosion
y a su impresion, en ocasiones, sobre algunos ripples simétricos, algunas hue-
llas estan incompletas o mal preservadas. Aun asi, es posible distinguir varios
rastros de pies y manos.

Lo primero que podemos percibir es que, aunque el tamano de las mismas
es similar, su morfologia no siempre es igual. En funcién de ella, podemos
establecer varios morfotipos.

Morfotipo A.- Esta formado por huellas de pies semiplantigrados y manos
digitigradas, de reducido tamano (Lp de unos 5,5 cm; fig. 4-1; tabla 1). Se ha
reconocido un rastro formado por cuatro pares pie-mano y 4 huellas aisladas,
tanto de manos como de pies. Las marcas de los pies son mucho mas largas
que anchas (L/A = 2,22), con disposicion de los dedos en forma de abanico.
Las senales de los dedos, de longitud ligeramente inferior a la de los meta-
tarsales (1:1,15), son delgados y acaban en unas de terminacion acuminada,
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Fig. 2. Medidas utilizadas en el texto.
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dirigidas hacia delante. La parte metatarsal es alargada y estrecha, en algunas
ocasiones, muy acentuada, por obliteracion. El dngulo interdigital (56°) es muy
superior a la abertura del pie (unos 26°).

Las huellas de las manos (fig. 5-1; tabla ) son casi tan largas como las de
los pies (media Lp/Lm = 0,93). Su longitud extendida (Lmex) es de unos 6,76
cm (Lp/Lmex = 0,88). Muestran las marcas de 3 dedos terminados en ufas
gruesas, curvadas y de terminacion acuminada. La una del dedo I es grande
y muy arqueada, presumiblemente por su apoyo casi paralelo al suelo (se
mantiene el perfil lateral arqueado de la una por apoyo total de la misma), la
del dedo II lo estd menos, posiblemente por haberse apoyado inclinadamente
(pierde parte del perfil arqueado por apoyo parcial de la una y ligera penetra-
cion de su parte distal en el sedimento); mientras la del dedo III es casi recta
(apoyo perpendicular al suelo) y esta muy poco ensanchada en su base. En las
huellas del rastro, los dedos forman angulos interdigitales casi rectos, es decir,
la abertura total es cercana a la de un angulo llano (unos 170°). En otras zonas
de la misma capa, hay icnitas en las que los angulos interdigitales son mas va-
riables, oscilan entre 150°-170°. Las marcas de los tres dedos son de longitudes
desiguales. La del I es la menor y se dispone paralela a la direccion de marcha
y en sentido de la misma; la del dedo II es perpendicular a la linea media del
rastro y en sentido lateral; la del dedo 1III, la mayor, también es paralela al ras-
tro, pero en sentido contrario al de avance. El tamano de los dedos 1y II difiere
muy poco, mientras el tercero es mucho mas largo (1:1,3:2,2).

Tabla 1. Datos de las huellas del rastro LMT-1_2-a-R1. Morfotipo A

Huella L(cm) | A (cm) O © P (cm) z (cm) AP (©) Lr (cm) IATIAIIL
LTM-1_2-a-R1- 1m 5,477 2,2? - 23 36,5 123 - ?-2-170
LTM-1_2-a-R1- 2m | >4 >1 0 18,8 295 115 12,25 -
LTM-1_2-a-R1- 3m >4.4 >1,45 0 17 - - 12,25 90-80-170
LTM-1_2-a-R1- 4m |595 2,5 - - - - - 97-60-157
LTM-1_2-a-R1-1p |54 2,27 - 16,5 32,8 144 - 25
LTM-1_2-a-R1- 2p 5,7 2,6 +14 17,5 34,8 155 8,5 27
LTM-1_2-a-R1-3p |55 2,4 +14 16,4 - - 7,25 27
LTM-1_2-a-R1- 4p  |5,6 2,5 - - - - - 25
Medias pies 5,55 2,5 +14 16,8 33,8 147,5 7,88 26
Medias manos 5,95 2,5 0 19,6 33,0 119 12,25 93,5:70:163,5
Otros datos:
Lp/Ap = 2,22 Lm/Am = 2,28 Lp/Lm = 0,93 Dp-m media = 9,1 LL:LILLII = 1:1,3:2,2
App media = 3,31 cm | Apm media = 4,63 Lmt/Ld = 1,20 Lp/Lmex = 0,88 Lrastro = 69
Medidas de longitudes en cm y de angulos en grados.

El rastro (fig. 6-1) es de via ancha, con alternancia de pies y manos. Las
senales de las manos se disponen ligeramente mas laterales que las de los pies
y detrds de las de éstos. Las de los pies estan giradas hacia el exterior del ras-
tro unos 14 grados, mientras que las de las manos son casi paralelas a la linea
media del rastro. Los pasos de los pies son ligeramente menores que los de
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Fig. 3. Huella (izquierda) y suprabuella (derecha) de pterosaurios.
Yacimiento Los Tormos (Soria, Espana,).

Tabla II. Datos de las huellas del rastro LMT-1_2-a-R1. Morfotipo B

Huella L(cm) | A (cm) O © P (cm) | z(cm) AP (°) | Lr (cm) TATIAIIT o
LTM-1_2-a-R2- 3m | >4,5 2,2 - 24,5 36,5 99 18,3 -
LTM-1_2-a-R2- 4m | >313 |- 7 24 38 - - -
LTM-1_2-a-R2- 5m >2,99 (2,5) - 23,5 - - - -
LTM-1_2-a-R2- 1p | 3,41 2,26 - 21,2 39,5 128 - -
LTM-1_2-a-R2-2p |(379) [(1,8D |- 22 397 138 12,2 -
LTM-1_2-a-R2- 3p 3,65 2,45 +5 18,5 35,5 (123) 10 -
LTM-1_2-a-R2- 4p | 3,52 2,39 +3 21 39,8 - 11,7 -
LTM-1_2-a-R2- 5p (4,77) (2,93) - 24 38 - - -
Medias pies 3,53 2,37 +4 2094 | 3845 129,7 11,3 -
Medias manos - (2,35) -7 24,0 37,25 99 18,3 -
LTM-1_3-a-1 3,95 1,56 - - - - - -
Otros datos:
Lp/Ap = 2,53 Aislada | Lm/Am = Lp/Lm = Dp-m media = 10,47 | LLLILLIIT =
App media = 4,34 Apm media = 7,54 |Lmt/Ld = Lp/Lmex = Lrastro = 80
Medidas de longitudes en cm y de angulos en grados.

las manos (16,8 cm en los pies, frente a 19,6 ¢cm, en las manos), pero no sus
zancadas, que son practicamente iguales. Por el contrario, los angulos de paso
de las manos son menores que los de los pies (media de 119° para las manos y
147,5° en el caso de los pies). Se observa que el Gltimo paso del pie aumenta,
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Tabla I1I. Datos de las huellas del rastro LMT-1_2-a-R1. Morfotipo C

Huella L{cm) | A (cm) O © P (cm) z (cm) AP () Lr (cm) IATIAIIT o
LTM-1_2-a-R3- Im 6,56 2,18 - 26,5 44 120 - 80-50-130
LTM-1_2-a-R3- 2m | 6,48 2,23 -18 23,2 36 93 17,25 85-35-120
LTM-1_2-a-R3- 3m 6,73 2,48 0 25 38,5 102 21,82 50-50-97
LTM-1_2-a-R3- 4m 6,88 2,360 -15 24 - - 20,45 85-50-135
LTM-1_2-a-R3- 5m 5,75 2,28 0?7 - - - - 55-70-125
LTM-1_2-a-R3- 6m | (5,46) 2,42 - - - - - 00-55-115
LTM-1_2-a-R3- 1p 5,04 2,27 - 24 40,5 142 - 10
LTM-1_2-a-R3- 2p 5,02 2,41 -10 19 34,5 122 9,09 15
LTM-1_2-a-R3- 3p >37 2,33 +23 22 39 - 13,18 15
LTM-1_2-a-R3- 4p >3.49 1,87 +15 19,3 - - - 6
Medias pies 5,03 2,22 +9,3 21,08 38 132 11,13 11,5
Medias manos 6,48 2,33 -8,25 24,68 39,5 105 21,14 71-51-120
LTM-1_2-a-m1 4,44 2,09 - - - - - 50:45:95
LMT-1_2-a-p1 4,21 2,64 - - - - - 12
Otros datos:

Lp/Ap = 2,27 Lm/Am = 2,78 Lp/Lm = 0,78 Dp-m media = 10,47 | LLLILLII = 1:1,1:1,6
App media = 4,83 Apm media = 8,41 Lmt/Ld = 1,42 | Lp/Lmex = 0,55 Lrastro = 120
Medidas de longitudes en cm y de dngulos en grados.

Tabla IV. Datos de las huellas del morfotipo D

Huella L(cm) | A (cm) O © P (cm) | z(cm) AP (®©) | Lr (cm) IATIAITL o
LTM-1_2-a-D-m-1 5,81 2,1 92-84-170
LTM-1_2-a-D-m-2
LTM-1_2-a-D-p-1 4,74 2,57 29
LTM-1_2-a-D-p-2 (4,58) (2,70) 22,0
Tabla V. Datos de las huellas del rastro LMT-1-R6. Morfotipo F

Huella L(em) | A (cm) O © P(cm) | z(cm) AP (°) | Lr (cm) TAIIAII o
LTM-1-R6- Im (5,2) 1,85 - - 40 - - -

LTM-1-R6- 3m 6 2,3 - 28,25 - 108 an 65-35-96
LTM-1-R6- 4m ©) (1,8) -14 - - - - -

LTM-1-R6- 1p 6,4 3,1 - 22 40 129 - 27
LTM-1-R6- 2p - 3,25 - 25,5 40,5 120 13,8

LTM-1-R6- 3p 6,25 32 +7 25?7 41 120 15,5 26
LTM-1-R6- 4p 5,5 2,9 +7 22 - - - 26
LTM-1-R6- 5p 6,5 (4,5) (+20) - 46 - - 28
LTM-1-R6- 7p (5,7) 4) - - - - - (32)
Medias pies 6,07 (3,39) +11,3 23,63 40,5 123 14,7 20,75
Medias manos (5,08 (198 |-14 28,25 40 108 a7 05-35-96
Otros datos:

Lp/Ap = (1,79) Lm/Am = 2,87 Lp/Lm = 1,07 | Dp-m media = 9,58 | LLLILLII= (1:1,4;2,3)
App media = 5,43 Apm media = (6,63) | Lmt/Ld = (1) Lp/Lmex = 0,89 Lrastro = 157

Medidas de longitudes en cm y de dngulos en grados.
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Tabla VI. Datos de las huellas del rastro LMT-1-R7. Morfotipo F

Huella L (cm) A (cm) O (©) P (cm) z (cm) AP (©) Lr (cm) IATIAIIL o
LTM-1-R7- 1m >47 2 - (25,4) (40,7) 10D - -
LTM-1-R7- 2m >4,5 @ - (27,3) (45) (110) (18) -
LTM-1-R7- 3m >3 (2,2) - (27,5) “47) (119 (18) -
LTM-1-R7- 4m 5,2 2 +15 (26) - (133) an 120-40-160
LTM-1-R7- 5m 5,5 2,1 - - - - - -
LTM-1-R7- 1p 6,7 32 - 23,2 41,5 121 - 23
LTM-1-R7- 2p 7 3.2 +10 24,5 45,5 123 16 25
LTM-1-R7- 3p >4,5 33 +8 27,0 46,8 130 16,5 25
LTM-1-R7- 4p >6 >2,5 +7 26,5 45,0 133 15,7 25
LTM-1-R7- 5p 6,5 3,2 +7 24,0 45,4 125 13,5 27
LTM-1-R7- 6p 6 3,2 +14 27,1 - - 15,2 24
LTM-1-R7- 7p 6,5 3 - - - - -
Medias pies 6,53 3,18 +9,2 25,38 44,7 126,4 15,38 24,83
Medias manos (5,35) 2,03 +15 26,55 44,23 110,0 (17,67) | 120-40-160
Otros datos:
Lp/Ap = 2,05 Lm/Am = (2,64) |Lp/Lm = (1,22) Dp-m media = |LLLILLII =

11,14 (1:1,53:2,35)
App media = 5,66 Apm media = |Lp/Lmex = 1,02 Lmt/Ld = (1,2) Lrastro = 150
(7,33)

Medidas de longitudes en ¢cm y de angulos en grados.

Tabla VII. Datos de huellas pequenas morfotipo E

Huella L (cm) A (cm) O © P (cm) | z(cm) AP (°) | Lr (cm) IATIAIIT
LTM-1_2-a-E-m1 5,27 1,92 - - - - - ?-¢-102
LTM-1_2-a-E-p-1 6,57(7,07) | 3,05 - (225) | (345 |- - 37
Medias pies 6,57 3,05 - 20) (34,5) - 37
Medias manos 5,27 1,92 - - - - - 102
Otros datos:

Lp/Ap = 2,15 Lm/Am = 2,74 Lp/Lm = 1,25 Dp-m media = 9,54 | LLLILLII = 1:1,6:2,1-
2,6
App media = Apm media = Lmt/Ld = Lp/Lmex = Lrastro =

Medidas de longitudes en ¢cm y de angulos en grados.

al mismo tiempo que la anchura del rastro disminuye. Sin embargo, no hay
un cambio similar en el caso de las manos, indicando que los pies son los que
gobiernan el desplazamiento cuadripedo del reptil. Esta misma circunstancia
se advierte en otros tipos de huellas, como ocurre entre las de los saurépodos
(Las Cuestas I; PASCUAL et al., 2008). La luz y amplitud de rastro de los pies (Lrp
= 7,88 cm; App =3,31 cm) son inferiores que las de las manos (Lrm = 12,25 cm;
Apm = 4,63 cm). La relacion entre la amplitud de rastro y la anchura de los pies
es de 1,85 en el caso de las de las manos y 1,32 en la de los pies.

Morfotipo B.- Un segundo tipo de huellas (tabla 1) estd formado por
marcas de pies digitigrados y manos pequenas. Se puede observar un rastro
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Fig. 4. Morfotipos de huellas de pies de pterosaurios del yacimiento de Los Tormos (Soria,
Espana). Nivel N1_2-a. Escala: didametro de la moneda = 2,57 cm.
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Fig. 5. Huellas de manos de pterosaurios de los morfotipos A (1); B (2); C(3) y D (4).
Los Tormos, N1_2-a. Escala: didmetro de la moneda = 2,57 cm.
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*i“i;@ 0 10 cm

4m 0 10 cm

Fig. 6. Rastros R-1, R-2 y R-3 correspondientes a los morfotipos A, B y C de huellas
de pterosaurios del yacimiento de Los Tormos (Soria, Espana).
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(7 huellas y una subhuella), con mayor proporcién de marcas de pies, y una
huella aislada de pie semiplantigrado. Las impresiones de éstos (fig. 4-2) son
tetraddctilas, de pequena longitud, tanto en la huella aislada completa (Lp =
3,95), como en las digitigradas (Lp = 3,53 cm). La mayoria s6lo muestran las
senales de los dedos (Lpd = 3,4 cm de media) y la parte distal del metatarso,
que muestra claramente que se elevaba del suelo por el profundo escalén que
origina respecto al nivel del sustrato. Las marcas de los dedos son de longitu-
des muy parecidas, aunque las de los centrales son mas largas que las de los
extremos, curvandose todos ellos hacia el eje de la huella. Ello hace que el
frente de las mismas tenga una forma casi semicircular. En la huella aislada,
se aprecia a la vez la impresion digitigrada y el ligero apoyo del metatarso, de
forma triangular alargada (Lp/Ap = 1,56). Las marcas de las unas son mds finas
y acuminadas que las del morfotipo anterior. No se observan huellas completas
de manos asociadas a las de pies, limitindose a una simple marca lineal de la
parte distal del dedo IIT y una ligera oquedad, mds o menos oval, en la zona
correspondiente a los dedos 1y II (fig. 5-2).

Las huellas se disponen en un rastro (fig. 6-2), bastante recto, de tipo “via
ancha”, con Lrp mayor (11,3 cm) que en el caso anterior. El paso es de unos
20,94 cm en los pies y 24 cm en las manos; y la zancada de 38,45 ¢cm, en pies,
y 37,25 c¢m, en las manos. La amplitud de rastro de las de los pies es superior
al de las manos (App = 4,34 cm; Apm = 7,54 cm).

Morfotipo C.- Otro tipo de huellas, también pequenas, estd formado por
marcas de pies subrectangulares y manos con abertura de dedos ligeramente
superior a 90° (tabla IID). Las huellas de los pies (fig. 4-3) son tetradactilas, mas
largas que anchas (Lp/Ap = 2,27) con midrgenes laterales casi paralelos. En su
parte anterior aparecen las marcas de unas dirigidas hacia delante. El talon es
ancho, amplio y redondeado. Su parte final es ligeramente mas estrecha.

Las huellas de las manos son tridactilas (fig. 5-3), mas largas que anchas
(Lm = 6,48 cm; Lmex = 6,89 cm; Am = 2,33 c¢m), asimétricas, con senales de
tres dedos de longitudes crecientes (LI<LII<LIII) que terminan en fuertes unas
curvadas. La abertura total de los dedos es algo superior a 90° (media 120°),
siendo mayor entre los dedos Iy II que entre II y IIT (71°:51°).

El Gnico rastro (fig. 6-3) presente en el estrato estd compuesto por 4 pies
y 6 manos. Ademds hay varias huellas aisladas, dos de las cuales (par pie-
mano) parecen formar parte de otro rastro. Este es de tipo “via ancha”, con
disposicion alternante de pies y manos. Las de las manos se sitdan bastante
mas alejadas del eje del mismo que las de los pies (Lrm = 21,14 cm; Lrp = 11,13
cm; Apm = 8,41 cm; App = 4,83 cm). Como consecuencia, el dngulo de paso
de las manos (105°) es menor que el de los pies (132°) y sus pasos superiores
a los de éstos, pero muy poco sus zancadas (Pp = 21,08 cm; Pm = 24,68 cm;
zp = 38 cm; zm = 39,5 cm).

Morfotipo D.- Por ultimo, se observan huellas que, por ahora, no han apa-
recido formando rastros (5 huellas y una suprahuella de pies y 3 de manos),
aunque si pares (tabla TV). Su tamano es similar (Lp = 4,74 cm; Lm =5,81 cm) al
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de todos los casos anteriores. Las marcas de los pies (fig. 4-4) son plantigradas,
funcionalmente tetradactilas, de dedos curvados hacia el exterior del posible
rastro. En ellas se aprecia una clara discontinuidad entre lo que es la parte
metatarsal y la correspondiente a los dedos. La primera es de forma alargada y
poco ancha (rectangular estrecha), con talon redondeado. En una suprahuella
se aprecia que al final de la misma existe una discontinuidad lateral que separa
esta parte de la digital. Esta es mds ancha que larga, disimétrica, y muestra las
marcas de 4 dedos curvados que terminan en unas de terminacion acuminada.
Los dedos son de longitudes desiguales. De ellos el menor es el I, mientras los
otros 3 son de longitudes semejantes, pero ligeramente crecientes. La relacion
entre Lmt/Ld = 1,39 cm.

Las improntas de las manos son tridactilas y asimétricas (fig. 5-4), como
en todos los casos anteriores. La relacion LI:LIL:LIII se estima que es del orden
de 1:1:2,14. En las pocas huellas existentes, los angulos interdigitales son muy
elevados (cercanos a los 90°), de forma que los dedos 1y III se oponen (IAIII
= 170°). Los dedos, largos y delgados, terminan en grandes unas curvadas. En
un caso, la longitud del dedo I es superior a la del dedo II, posiblemente por-
que en éste una de las falanges se dispone paralelamente al eje de la huella,
proyectindose hacia afuera sélo la otra y el ungueal.

Las icnitas de las manos se disponen detras y ligeramente laterales a las de
los pies, pero bastante separadas de los mismos (Dp-m = 10,75 cm). La dispo-
sicion de los pares de huellas de pies no permite saber si forman parte de un
paso o de una zancada. Considerando que las huellas de manos fueran parale-
las al posible rastro, las de los pies se orientarian hacia fuera del mismo.

Casi perpendicularmente al rastro del morfotipo B (fig. 6-2) existe otro
de s6lo manos, que no puede relacionarse con ninguno de los morfotipos
anteriores. Esta formado por 3 huellas muy pequenas (2,7 x 1,46 cm) dispues-
tas en un rastro muy ancho (Lr = 26,6 cm), mas del doble que en los casos
anteriores. Las huellas de manos son tridactilas, asimétricas, con dedos muy
desiguales en longitud, como en todos los casos de huellas de este tipo. Los
angulos interdigitales alcanzan un valor maximo de 95°. Su orientacion es pa-
ralela al eje de marcha y el angulo de paso se estima en s6lo 66°.

Nivel N1 de AGUIRREZABALA & VIERA (1983).- En este nivel aparecen las
huellas de la icnoespecie Pleraichnus palacieisaenzi (PASCUAL & SANZ, 2000)
(Morfotipo E, figs. 7-1y 7-2), y ademas existen: huellas digitigradas aisladas del
morfotipo B, ya descritas en el nivel N1_2-a; dos rastros y huellas aisladas de
tamano pequeno (Morfotipo F), y un par de huellas que pueden formar parte
de otro rastro, semejantes en forma a las del morfotipo E, pero de pequeno
tamano. Sus caracteristicas principales son las siguientes:

Huellas pequenas del morfotipo E

Las dos icnitas pequenas dispuestas en un par, que podrian pertenecer
a otro rastro (tabla VID), que incluimos en el morfotipo E, son de tamano se-
mejante a las anteriores (Lp = 6,57 cm; Lm = 5,27 cm). El pie es plantigrado,
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Fig. 7. Huellas de pterosaurios en el nivel N1 del yacimiento de Los Tormos: (1, 2) Huellas
de pie y mano del morfotipo E (Pteraichnus palacieisaenzi); (3, 4) Huellas de pie y mano del
morfotipo F. Escala: didmetro de la moneda = 2,57 cm.
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subtriangular, funcionalmente tetradictilo, mds largo que ancho (Lp/Ap =
2,15). Tiene marcas de dedos alargadas, de terminacion acuminada, posible-
mente con senales de unas. El talén es asimétrico, con ligera curvatura hacia
fuera del posible rastro. En esa zona se ensancha un poco, pudiendo deberse
a la marca de un corto dedo V. Se observa la marca curvada dejada por una
membrana interdigital. La abertura total del pie se estima en 37°.

La huella de la mano es tridactila, asimétrica y tiene dedos en progresivo
aumento de tamano (LIL:111=1:1,6:2,1-2,6). Termina en ufas cortas y acumina-
das. Se dispone detrds y ligeramente lateral a la del pie (Dp-m/Lp = 1,35). La
abertura total de los dedos es de 102°.

Aunque el tamano de estas dos huellas es pequeno, su morfologia es muy
parecida a la de la icnoespecie Pt. palacieisaenzi, difiriendo algunos valores
morfométricos relativos quizds por tratarse de una huella de posible forma
juvenil o por las condiciones del sedimento que propiciaron una variabilidad
que ya fue observada (PASCUAL & SANZ, 2000) (fig. 8-3) en esta icnoespecie
(en las zonas mas blandas las huellas de los pies se marcaron muy bien y las
de las manos se deformaron; mientras en los lugares mas secos, las icnitas de
las manos se imprimieron muy bien, pero apenas se grabaron las de los pies,
e incluso no lo hicieron).

Morfotipo F.- Esta formado por 2 rastros de huellas pequenas (tablas V y
VD de tipo “via ancha”, que muestra marcas de pies plantigrados (fig. 7-3) de
forma triangular, con talon estrecho y ligeramente redondeado. Poseen senales
de dedos largos y delgados, con terminacién acuminada. Los dedos divergen
ligeramente, como prolongacion lineal de los metatarsales. No se observa mar-
ca del quinto dedo. La abertura total del pie es de unos 25°-26°.

Las senales dejadas por las manos son tipicamente tridactilas y asimétricas
(fig. 7-49). Muestran dedos de longitudes desiguales con una relacion LILIII
préxima a 1:1,4:2)3 que terminan en uflas acuminadas pequenas. En este caso,
los dangulos interdigitales son de valores medios (IAIl = 65°; 1IAIIL = 35°; AL

= 96°).

Las huellas de las manos aparecen siempre ligeramente laterales a la de los
pies y detrds de ellos a una distancia relativa que equivale a 1,58-1,87 Lp. Las
huellas de los pies se orientan hacia fuera del rastro mis que las de las manos
(Op = 10,2; Om de 15° a 14°). Las huellas de las manos son casi iguales a las
de los pies (Lp/Lm = 1,03-1,07), mientras sus pasos y zancadas ligeramente
superiores (Pp = 23,6-25,1 cm; Pm = 26,75-28,25 cm; zp = 40,5-44,1 cm; zm =
40-45,25 cm).

La anchura de los rastros (figs. 8-1 y 8-2) de las manos es ligeramente su-
perior a la de los pies (Lrm media = 17 cm; Lrp media = 14,7 cm; Lrm/Ap = 5,0
Lrp/Ap = 4,36), Lo mismo ocurre con las amplitudes de los rastros (Apm media
= 1,06; App media = 0,89), pero todo lo contrario en sus dngulos de paso (APm
media = 115° APm media = 123°).
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Fig. 8. Rastros R-0, R-7 y R-2 (parcial) de huellas de pterosaurios en el nivel N1
del yacimiento de Los Tormos.
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DISCUSION
VARIEDAD Y COEXISTENCIA DE ICNOESPECIES

El yacimiento de Los Tormos contiene huellas de pterosaurios en varios
niveles. En dos de ellos (N-1 y N-1_2-a; AGUIRREZABALA & VIERA, 1983) coexis-
ten varios morfotipos, que han sido hallados también en otros yacimientos del
Grupo Oncala, aunque, en muchos casos, no han sido descritos. Sus principa-
les caracteristicas estdn resumidas en la tabla A.

Las caracteristicas diferenciadoras del morfotipo A (fig. 4-1) son: existencia
de una marca metatarsal muy larga y estrecha y la disposicion de los dedos de
pies desplegados en abanico, que parten de un solo punto y son de longitudes
parecidas. El primer rasgo no puede explicarse totalmente por simple oblite-
racion, ya que sus mismas cualidades pueden observarse en otros yacimientos
del Grupo Oncala (La Laguna, Tralenguas, Barranco de Valdelavilla...) en los
que también hay otras huellas que no muestran obliteracion. La segunda solo
aparece en este morfotipo. También se diferencian por el bajo angulo de aber-
tura de sus pies (26°) y el elevado AP, tanto de pies como de manos (147,5° y
119°, respectivamente).

El segundo morfotipo B (fig. 4-2) se distingue de los demas por mostrar
huellas de pies digitigradas con dedos ligeramente divergentes que tienen sus
partes distales giradas hacia el eje de la huella lo que ocasiona que el frente de
la misma sea semicircular. Estos dos caracteres no se presentan en ninguna
de las demas huellas, constituyendo una novedad en el registro icnologico.

Muy diferente de estos dos primeros morfotipos es el C (fig. 4-3). Las
icnitas de pies que se incluyen en el mismo se identifican por no permitir
una separacion entre la zona digital y la metatarsal; y poseer una anchura
bastante constante a lo largo de toda su longitud. Ello hace que su forma
no sea triangular, como suele ocurrir en gran parte de los casos, sino rec-
tangular. Asi mismo, constituyen las huellas con menor abertura de sus pies
(11,5°); sus manos muestran marcas de dedos de longitudes mas parecidas
entre ellos (1:1,1:1,6); las huellas de los pies son menores con relacion a las
de las manos (Lp/Lm = 0,78) y su orientacion es la mas pronunciada hacia el
interior del rastro (Om = -8°).

El cuarto morfotipo D (fig. 4-4) encontrado en el nivel N1_2-a muestra pies
con una zona metatarsal larga y estrecha, y dedos largos, delgados y curvados
medialmente. Se diferencia del morfotipo A en que la zona metatarsal es mas
ancha, y en que los dedos no son de igual longitud (menor longitud del dedo
D y no parten de un solo punto como en el primer caso. En sus rastros, las
huellas de pies y manos son las que mas separadas (Dp-m/Lp = 2,27) estan de
todos los morfotipos.
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Tabla A
< 2a) ) a m <)
& 2 & & & 2
2 2 = = 2 2
Cualidades de los pies
Separacion mt-d St No No St No No
Tipo de pie SPT DT PT PT PT PT
Lp (cm) 5,55 (3,97) 5,03 4,74 14,66 6,07
Ap (cm) 2,5 (2,38) 2,22 2,57 10,54 3,39
Relacion Lp/Ap 2,22 (1,67) 2,27 1,84 1,45 1,79
Zona metatarsal RE T RA RE T T
Disposicion dedos AB PC PR PC PM PM
Abertura del pie () 26 32 11,5 29 30 26,75
Cualidades de las manos
Lm (cm) 5,95 (5,55) 6,48 5,81 10,67 5,68
Am (cm) 2,5 (2,35) 2,33 2,1 3,71 1,98
Relacion Lm/Am 2,38 (2.36) 2,78 2,77 2,88 2,87
Relacion LILIT:LIIT 1:1,3:2,2 - 1:1,1:1,6 1:1:2,14 1:1,6:2,1 (1:1,4:2,3)
TAILITAIILIAIL (°) 93:70:163 - 71:51:120 92-84-170 95:42:117 65-35-96
Cualidades del rastro
Rotacion pies (°) +14 +4 +9,3 - (+15) +9,6
Rotacién manos () 0 -7 -8,25 - -5 +5)
Lp/Lm 0,93 (0,88) 0,78 0,82 1,36 1,07-1,6
Lp/Lmex 0,88 - (0,73) 0.76 (1,26) (0,9-D
Relacion Dp-m /Lp 1,56 (2,14 2,08 2,27 1,38-1,56 1,58-1,87
Pp medio/Lp 3,03 4,28 4,19 (4,22) 4,46 3,89
Pm medio /Lp 3,53 4,91 4,91 - 4,53 4,65
zp media/Lp 6,09 7,86 7,55 7,28 7,71 6,67
zm media/Lp 5,95 7,62 7,85 - 7,58 6,59
APp ©) 147,5 131 132 - 127,18 123
APm (°) 119 112 105 - 109,74 115
Lrp/Ap 3,15 3,68 5,63 - 3,99 4,30
Lrm/Ap 49 6,01 9,01 - 3,88 5,00
App/Ap 1,32 1,68 2,18 - 2,81 0,89
Apm/Ap 1,85 3,03 3,79 - 3,737 1,06

Si descendemos al nivel inferior (N1), encontramos las huellas correspon-
dientes a la icnoespecie Pt. palacieisaenzi (morfotipo E, fig. 7-1 y 7-2). Estas
huellas se distinguen del resto por su gran tamano (Lp de algo mas de 15 cm);
una relacion Lp/Lm mayor que 1 (1,36), es decir, los pies son claramente mas
largos que las manos; la existencia de un ensanchamiento lateral junto al talon
que podria indicar la presencia de un dedo V; la curvatura del mismo hacia el
exterior del rastro, y una mayor longitud de la zona digital respecto a la meta-
tarsal. Es de destacar la gran diferencia entre los tamanos de las huellas de los
pies y de las manos, que excede en mucho a la de los otros morfotipos, y el
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elevado valor de su paso relativo (Pp/Lp = 4,46). Asi mismo, poseen las huellas
de pies mas giradas hacia fuera del rastro.

El sexto morfotipo F (fig. 7-3 y 7-4) también tiene pies plenamente trian-
gulares, como en el caso anterior. Sin embargo, se diferencia de éste por: su
menor tamano; incluir pies de longitud similar a la de las manos; poseer un
talon alargado y estrecho; y por no mostrar ni ensanchamiento, ni curvatura
en su extremo proximal. La amplitud de los rastros es la menor de todos los
morfotipos. Tanto en este caso como en el anterior, las unas de las manos son
relativamente mas pequenas y mds rectas. Aunque posee cierto parecido con
las del morfotipo A, en este caso, las huellas de pies tienen forma de Y, no
triangulares, con dedos que se abren en abanico partiendo de un punto. Esta
caracteristica, asi como su tamano, se da siempre en este tipo de huellas, sea
cual sea el yacimiento del Grupo Oncala en el que aparecen.

Estas diferencias, pues, permiten distinguir hasta 6 morfotipos diferentes de
huellas, casi todas de pequeno tamano, lo cual demuestra la gran variedad de icni-
tas de estos reptiles en el yacimiento de Los Tormos, y la coexistencia de diferentes
especies de pterosaurios en un mismo lugar. Hoy dia, es muy comun en los
humedales la presencia de una gran diversidad de especies entre las que hay
pertenecientes a un mismo género o familia, como ocurre, por ejemplo, entre
las aves que conviven actualmente en las marismas del coto de Donana (Espa-
na). La presencia de diferentes especies de aves en un mismo lugar se puede
explicar por la abundancia de alimento en los mismos y por la diferente dieta

25=

15+
1 -
N1
Il Lp/Ap
[ Lp/Lm
N1_2-a
054 I Lp/Ap
Bl Lp/Lm
[

Morfotipo A Morfotipo B Morfotipo C Morfotipo D Morfotipo E Morfotipo F

o

Fig. 9. Relaciones Lp/Ap y Lp/Lm de los morfotipos A, B, C, D, Ey F
de huellas de pterosaurios del yacimiento de Los Tormos.
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de algunas de ellas, lo que evita la competencia. Ademas, posiblemente, algu-
nas de las especies que frecuentaban Los Tormos pudieron haber tenido ha-
bitos nocturnos. SCHMITZ & MOTANI, 2011, basindose en la forma de la 6rbita
ocular y del anillo esclerético, consideran que pterosaurios como Ctenochasma
y Rhamphorbynchus eran nocturnos, mientras Pterodactylus y Scaphognathus
eran diurnos, lo que hubiera evitado mas adn el antagonismo entre ellas.

La distribucion de los morfotipos en los dos niveles no es homogénea. En
el inferior (N1) preponderan las huellas de la icnoespecie Pt. palacieisaenzi
(morfotipo E) y las del morfotipo F, siendo anecddticas las huellas correspon-
dientes al morfotipo B. Por el contrario, en el nivel N1_2-a, solo existen los
morfotipos A, B, C y D. También se puede apreciar que la variacion de las
caracteristicas morfométricas de los morfotipos en cada nivel siguen patrones
diferentes (fig. 9), lo que parece indicar que sus autores podrian pertenecer
a distintas familias.

Dentro de esta amplia variedad de morfologias, predominan, como se
ha dicho, las huellas de pequeno tamano. Esta circunstancia puede hacer
pensar que muchas de las huellas pequenas pueden ser formas menores de
otras grandes ya conocidas. Las diferencias morfométricas eliminan esta po-
sibilidad (tabla B). Por otra parte, la mayoria de los morfotipos aparecen en
otros yacimientos del Grupo Oncala, con valores morfométricos similares y
sin presencia de huellas andlogas de gran tamano. Ello induce a pensar que
algunas icnoespecies consideradas por algunos autores como nomen dubium
(BILLON-BRUYAT & MAZIN, 2003; SANCHEZ HERNANDEZ et al., 2009; MORATA-
LLA & HERNAN, 2009; LOCKLEY & HARRIS, en prensa) por diversos motivos e
incluidas, en algunos casos, a causa de su pequenez dentro de icnoespecies
de mayor tamano, sean verdaderamente icnoespecies validas, que precisan
una redefinicion o cumplir algunas de las normas del CINZ (1999) que no
observan actualmente.

CLASIFICACION

Aunque se conocen hasta cuatro icnogéneros de huellas de pterosaurios,
la mayor parte de ellas se inscriben dentro de Pteraichnus. La causa de este
hecho hay que buscarla en la diagnosis excesivamente general que se dio
de este icnogénero (STOKES, 1957), que aun con las enmiendas que se han
realizado (LOCKLEY et al., 1995; BILLON-BRUYAT & MAZIN, 2003) so6lo excluye
icnitas cuyo tamano es excepcionalmente grande o aquellas cuya forma difiere
radicalmente de las restantes, como es el caso de las descritas por MAZIN et
al. (1997), que las relacionaron con pterosaurios ramphorhynchoides. Segin
PETERS (2011), los pies de los pterosaurios poseen caracteristicas que permiten
diferenciarlos en cierto grado, de tal manera que a través de ellos se pueden
identificar mejor tanto taxones como icnotaxones. Como consecuencia, cree-
mos que deben utilizarse no sélo para distinguir icnoespecies, sino también
icnogéneros, evitando situaciones como la referida.
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Las huellas pertenecientes al morfotipo E corresponden a la icnoespecie
Pt. palacieisaenzi. Esta icnoespecie ha sido cuestionada por no cumplir las
condiciones senaladas en el Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica
(edicion de 1999) (BILLON-BRUYAT & MAZIN, 2003; SANCHEZ HERNANDEZ et al.,
2009; MORATALLA & HERNAN, 2009). Tras una limpieza de los liquenes que cu-
brian parte de algunas de ellas, se ha podido demostrar que se trata de huellas
verdaderas y exhiben suficientes caracteres para su determinacion (CAMPANA-
LOZANO et al., 2010). Tras esta primera etapa, se ha procedido a la confeccion
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Fig. 10. Relaciones Lp/Lm, Lm/Am, Lp/Ap y Lp/Lmex en los morfotipos de huellas
de pterosaurios (A a F) del yacimiento de Los Tormos y de las icnoespecies
del icnogenero Pteraichnus.
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de réplicas que seran depositadas en el Museo Numantino de Soria. Posterior-
mente, los autores procederan a una redefinicion de la icnoespecie, describien-
do nuevos neotipos de pies y manos. Una de las caracteristicas distintas de Pr.
saltwashensis es la gran diferencia de tamano entre las huellas de pie (menor)
y mano (mayor), mientras que en Pt. palacieisaenzi es al revés (fig. 10).

El resto de los morfotipos (tabla A) son de huellas pequenas (ligera-
mente menores 0 mayores a 5 cm). Por su morfologia y tamano, ninguna
se corresponde con las de los icnogéneros Purbeckopus, Haenamichnus y
Agadirichnus.

El morfotipo C posee caracteristicas similares a las de la icnoespecie Pr.
cidacoi (tabla B), definida por FUENTES VIDARTE (2001). Esta investigadora
sefnala que no puede compararla adecuadamente con las demas existentes por
falta de rastros. Ademads, indica que su forma no es triangular, como el resto
de las especies de Pteraichnus. La existencia de un rastro y de una huella de
pie muy bien conservada en Los Tormos permitird una definicién mas precisa
de la icnoespecie Pt. cidacoi, asi como asociar inequivocamente las caracte-
risticas de las huellas de las manos. Ademas, dada la forma no triangular del
pie, que es una consecuencia directa del esqueleto de su autor, consideramos
que no debe ser incluida en el icnogénero Pteraichnus, por lo que se seria
conveniente redescribir esta icnoespecie, definir un nuevo icnogénero y mos-
trar su dispersion dentro de la Cuenca de Cameros. Su morfologia se asemeja
también con las huellas de Pt. parvus, aunque en este caso la longitud del pie
es mucho menor.

De los restantes morfotipos, el B es el unico con marcas de pies digiti-
grados. Tanto en este yacimiento como en otros del Grupo Oncala donde ha
aparecido este morfotipo, las huellas de pies no muestran la marca normal del
metatarso (cuando se imprime éste, se ve una zona mas profunda, en la mitad
de la huella, correspondiente a la parte proximal de los dedos, como en las
huellas digitigradas). Este hecho nos indica que su autor podia desplazarse
apoyando so6lo o casi solo, los dedos de los pies, lo cual le diferencia del resto
de las icnoespecies conocidas. Ademas, nunca hemos observado en los yaci-
mientos que las contienen las marcas completas de las manos, e incluso, en
muchos casos, no aparecen las mismas. Por todo esto y por la disposicion de
las terminaciones de los dedos (en semicirculo), consideramos que este mor-
fotipo no se parece a ningin icnogénero e icnoespecie conocidos (tabla B),
por lo que pensamos que deberia incluirse en un nuevo icnogénero y en una
nueva icnoespecie, que en otro momento describiremos.

Los morfotipos A y D muestran rasgos que se asemejan a los existentes
en las icnoespecies Pt longispodus y PL. nipponensis (tabla B, fig. 10). En
ambos casos (con caracteristicas morfométricas similares, lo mismo que Pt
koreanensis, a la que consideramos sinénima de Pt. nipponensis por poseer
huellas practicamente iguales a la de esta icnoespecie), tienen marcas metatar-
sales alargadas y estrechas, mayores que las correspondientes a los dedos. Esta
circunstancia sélo puede explicarse si los metatarsales son paralelos y estin
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muy juntos, lo cual es una caracteristica especial de ciertos pies, como, por
ejemplo, los de los anurognatidos o azhdarchides. En todos estos casos, las
huellas no son claramente triangulares, sino en forma de Y. Por este motivo,
estos dos morfotipos (A y D), asi como los correspondientes a las icnoespecies
anteriores, deben ser incluidos en un nuevo icnogénero. El morfotipo A, por
sus caracteristicas morfologicas (dedos del pie rectos que parten de un punto,
por ejemplo), puede relacionarse con Pt. longispodus, mientras el morfotipo D
(dedos curvados y paralelos que no parten de un punto) se parece mas a Pr.
nipponensis. Sin embargo, sus valores morfométricos no se corresponden por
completo, siendo mucho mds parecidos en el morfotipo A que en el D (fig. 10).
El estudio de nuevas huellas mejor conservadas de ambos morfotipos permitira
una clasificacion mas concreta. Por ahora, las consideramos parecidas a Pr.
longispodus y Pt. nipponensis, respectivamente.

Tabla B

< M ®) a <} <5

2 2 & g & &

2 2 2 = = =
Cualidades de los pies
Separacion mt-d No No St No No No
Tipo de pie P P Sp P P P
Lp (cm) 7,5 8,0 3,66 5,0 11,5 2,1
Ap (cm) (3,8 4,0 1,85 3,0 9,0 0,9
Relacion Lp/Ap 2,0) 2,0 1,98 1,65 1,30 2,2
Zona metatarsal T T R-E R-A T R-A
Disposicion dedos PM PM PR PR PM PC
Separacion mt-d No No Si No No No
Cualidades de las manos
Lm (cm) 8,8 (8,0 3,0 3,6 7,0 2,53
Am (cm) (3,4) (4,0) 1,57 2,3 32 0,83
Relacion Lm/Am 2,6 23 191 2,0 2,2 3,7
Relacion LELIT:LITT 1:2:4 1:1,5:2 1:1:1,7 1:1,3:2 1:1,6:2,6 1:2,5:3,5
IAILIIAIILIAIIL (°) 48;42:90 30:30:60 57:40:101 57:48:105 53:36:88 35:19:54
Cualidades del rastro
Lp/Lm 0,78 1,29 1,22 1,39 1,64 0,83
Lp/Lmex (0,69) (0,78) (0,84) - - (0,7)
Relacion Dp-m /Lp 0,9 (1,0) - - - (1,4

Las huellas correspondientes al morfotipo F no estin bien conservadas. Po-
seen algunos valores morfométricos (fig. 10) semejantes a los de la icnoespecie
Pt. stokesi (Lp/Ap:Lp/Lm) por lo que podrian ser afines a la misma. SANCHEZ-
HERNANDEZ et al. (2009) también relacionan una huella aislada de este tipo
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con la icnoespecie americana. Sin embargo, su mal estado s6lo permite que,
por su forma triangular y por la presencia de las caracteristicas comunes del
icnogénero Pteraichnus, las clasifiquemos simplemente como Pleraichnus isp.
Dentro del registro icnolégico conocido, muestran similitud de forma con va-
rios rastros encontrados en Jurdsico superior de la Fm. Summerville en Utah
(USA) (MICKELSON et al., 2004), que tampoco han sido adscritos a una icnoes-
pecie determinada.

CONCLUSIONES

La variedad de huellas del Grupo Oncala se ve ampliada por la aparicion
de un nuevo hallazgo de icnitas de pterosaurios. En dos niveles estratigraficos
coexisten icnitas de pterosaurio de tamario similar (Lp de unos 5-6 ¢cm), pero
de morfometrias distintas. La comparacion de sus morfologias y morfometrias
ha permitido reconocer 6 morfotipos diferentes, que convivian como actual-
mente lo hacen muchas especies de aves de un mismo género y/o familia en
un mismo nicho ecolégico.

De los seis morfotipos, dos ya eran conocidos (icnoespecies Pt. palaciei-
saenzi y Pt. cidacoi); otros dos se relacionan con Pt. longispodus y con Pt.
nipponensis; y de los otros dos, uno podria ser un nuevo icnogénero e icnoes-
pecie, mientras el otro s6lo puede ser clasificado como Pteraichnus isp.

El estudio de los diferentes morfotipos encontrados en el yacimiento de
Los Tormos permite observar que la diagnosis del icnogénero Pteraichnus es
excesivamente general, eliminando la posibilidad de crear otros nuevos. Por
esa causa se cree conveniente una enmienda de tal icnogénero y un reestudio
de algunas de las huellas encuadradas en el mismo.

Algunos pterosaurios eran capaces, a veces, de desplazarse apoyando solo
los dedos de los pies.

La variedad de huellas de pterosaurios encontrada tanto en este yacimiento
como en otros del Grupo Oncala indica que el ambiente, principalmente en la
Formacion Huérteles, era muy propicio para el desenvolvimiento de la vida de
estos reptiles voladores.
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