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ABSTRACT

After the discovery of several dinosaur tracksites in the Carixian (Pliensbachian; Middle Liassic) near Goulmi-
ma (Central High-Atlas of Morocco), a prospection campaign leads to the find of a new relevant outcrop that
contains three trackways: one with theropod tracks (Eubrontes) and two with robust ornithopod-like footprints,
which are similar to those of large Iguanodontia. Because of the Liassic age of the rocks and the relative large
size of the footprints, and following previous works and interpretations, these tracks are referred to graviportal
and apparently bipedal thyreophorans, which may be related to stegosaurs.
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RESUMEN

Tras haberse encontrado varios yacimientos con icnitas de dinosaurio de edad Carixiense (Pliensbaquiense, Lidsi-
co Medio) en las proximidades de Goulmima (Alto Atlas Central de Marruecos), una campafia de prospeccion
condujo al hallazgo de un nuevo afloramiento, sobre todo destacable por uno de los tipos de icnitas que con-
tiene. Se descubrieron tres rastrilladas: una con icnitas teropodas de tipo Eubrontes y dos con grandes pisadas
“ornitopodas” similares a algunas atribuidas a grandes Iguanodontia. De acuerdo con la edad lidsica de las rocas
y el gran tamario relativo de las icnitas, y siguiendo las interpretaciones previas de otros autores, se atribuyen a
tireéforos graviportales y aparentemente bipedos, posiblemente préximos a estegosaurios.
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INTRODUCCION

En las proximidades de Goulmima (Marruecos) se en-
contré un yacimiento con huellas de dinosaurio (Hadri,
1997) durante la elaboracién de los mapas cartograficos
a escala 1:100.000. En el afio 2005, dos de los autores de
este trabajo visitaron la zona para examinar el yacimien-
to descubierto (4TAO) y en la prospeccion que siguid se
fueron encontrando nuevos puntos: 1ARB, 1TAO, 2TAO,

3TAO (Pérez-Lorente et al., 2006); 4TAO, STAO, 6TAO
(Hadri et al., 2007), y posteriormente 7TAO (Fig. 2), que
es el que se estudia en este trabajo. La sigla ARB sig-
nifica préximo de Arhbalou N’Kerdous, y TAO significa
préximo de Taoudaat.

Los yacimientos de Arhbalou y Taoudaat estdn en una
formacion lagunar con emersiones periddicas en un me-
dio supramareal con influencia continental (Formacion
Arhbalou), compuesta por arcillas, margas, conglomera-
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dos y dolomias o calizas dolomiticas, y situada en la mi-
tad inferior del Carixiense (ver Hadri, 1997). 7TAO es el
mds bajo de todos los afloramientos mencionados. Todas
las rastrilladas estdn impresas sobre los carbonatos, cuyo
contenido en limos es variable. Solo 4TAO estd impresa en
arcillas muy finas con abundante materia orgdnica. 7TAO
estd en una capa de caliza dolomitica limosa de color ma-
rrén claro, cuyo buzamiento es de unos 60°0.

En la superficie de estudio de 7TAO hay poligonos
de desecacion de barro, elevados en los contornos de las
pisadas de las tres rastrilladas debidos a la expulsion del
barro (Fig. 2). El drea de los poligonos es mayor fuera
que en el fondo de las icnitas, probablemente porque se
fragmentaron bajo el pie. No hay criterios para suponer
que la superficie de estudio no sea la superficie de marcha.
Sobre la capa se ven tres rastrilladas (7TAO1, 7TAO2 y
7TAQO3) de direccidn casi paralela y con el mismo sentido,
que contienen 4, 7 y 5 pisadas respectivamente.

El andlisis de los datos morfométricos se ha hecho si-
guiendo los métodos propuestos por los autores citados en
la tabla y su interpretacion estd basada en los mismos y en
trabajos posteriores (cf. Pérez-Lorente, 2001).

ESTUDIO DE LAS HUELLAS
Y RASTRILLADAS

Descripcion
7TAO1 (Figs. 2 y 3, Tabla 1) son cuatro huellas de linea
de contorno continuo excepto 7TAO]1.1, en la que solo se con-

serva parte del sector delantero (la zona posterior de la pisada
se ha erosionado con la parte del estrato en la que estaba im-
presa). Son huellas un poco mds largas que anchas y relativa-
mente grandes (38x30 cm). La profundidad de las icnitas, que
disminuye desde 7TAO1.2 en adelante, es grande siendo su
valor medio de 18 cm. El fondo de las huellas es irregular y de
aspecto brechoide (poligonos de desecacion rotos), y sus pare-
des son perpendiculares a la superficie de estratificacién. En las
paredes no se han detectado estrias producidas por el paso del
autépodo. En 7TAO1.2 y 7TAO1.3 falta parte de la superficie
de marcha en el fondo del hueco porque el estrato ha sido to-
tal o casi totalmente atravesado por el pie en esos sectores. En
el fondo, la capa atravesada estd tan adelgazada y estirada que
deja agujeros por los que se ven los materiales mds arcillosos
infrayacentes.

Como ya se ha dicho, las huellas son triddctilas. La marca
de la parte distal de los dedos no muestra sefial alguna de ufias
afiladas ni en la linea de contorno ni en las paredes de las hue-
llas. La parte distal del dedo central (III) destaca en todas las
pisadas, sobre todo en las 7TAO1.2 y 7TAO1.3, y su contorno
es también redondeado. No se observa ninguna sefial clara en
el fondo del hueco de almohadillas dactilares, en todo caso una
leve separacion entre los dedos que es congruente con una al-
mohadilla por dedo y otra para el talén. A pesar de la profundi-
dad del hueco no hay sefial de hallux.

El talén es amplio y redondeado, simétrico y centrado. Se
observan constricciones laterales que quiza sean reflejo del punto
de separacion entre una almohadilla dnica del talén y la almo-
hadilla de los dedos laterales.

Se clasifican como icnitas “ornitépodas” (sensu Romero-
Molina et al., 2003a).

La rastrillada es irregular en cuanto a que los pasos iniciales
son mds cortos que el dltimo. Es un rastro muy estrecho (Ar/a
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Figura 1. Situacién de 7TAO y otros yacimientos icnoldgicos de Aghbalou y Taoudaat (Goulmima, Marruecos).
Locality map of 7TAO and other Aghbalou and Taoudaat tracksites (Goulmina, Morocco).
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=0,1) dejado por un dinosaurio de extremidades gruesas (z/1=5;
Thulborn, 1990, cf. Casanovas et al., 1995).

La velocidad de marcha era la de andar lento, entre 3 y 3,5
km/hora.

7TAO2 (Figs. 2 y 3, Tabla 1) son siete huellas de contorno
cerrado casi todas ellas. La primera estd en una parte erosionada
del estrato y la segunda en una fractura de la roca que elimina
un trozo de 7TAO2.5. Son mds anchas que largas (pie ancho) y
grandes (34x40 cm). Como en la rastrillada anterior también son
mds profundas las primeras que las dltimas (12 cm de media).
Al igual que en 7TAOL el fondo de las huellas no tiene sefiales
que indiquen mds de una almohadilla por dedo y las paredes son
perpendiculares a la estratificacion.

Las icnitas son triddctilas y tienen los mismos caracteres
morfométricos que las anteriores (Fig. 2b), por lo que se clasi-
fican dentro del mismo icnotipo.

La rastrillada es también irregular. Hay valores que aumentan
con la progresion del animal como son los del paso, amplitud
y luz de rastrillada, mientras que disminuye la zancada (com-
binacion congruente con la disminucién de velocidad en el sen-

tido de marcha). También se distingue que los pasos izquierdo-
derecho son menores que los derecho-izquierdo.

A diferencia de 7TAOI, la rastrillada es ancha (Ar/a=0,6) y,
aunque también son de extremidades gruesas, son relativamente
menos graciles (z/1=4).

La velocidad de marcha es la de un dinosaurio de andar muy
lento (2 a 2,5 km/hora).

7TAO3 (Figs. 2 y 3, Tabla 1). Estd formado por 5 huellas
en las que la primera y la dltima tienen incompleta la linea de
contorno. Son pisadas estrechas, mds largas que anchas (35x26
cm) y relativamente grandes para la edad Jurdsico Inferior en la
que se encuentran. Su profundidad, menor de 5 cm, es similar en
toda la pista. Son icnitas triddctilas en ninguna de las cuales hay
marca de hallux. La terminacién es acuminada y en alguna de
ellas se distingue la marca de la ufia (ufia IV de 7TAQO3.3). Hay
varias almohadillas dactilares en cada dedo (probablemente 2, 3,
3), que son distinguibles por la presencia de crestas transversales
a los dedos y constricciones laterales de los mismos.

El talon es saliente y en 7TAO3.2 bilobulado porque marca
la terminacion proximal de los dos dedos laterales.

Figura 2. Taoudaat 7TAO. a, reproduccioén de una fotograffa del yacimiento; b, detalle de 7TAO2.4.
Taoudaat 7TAO. a, image from a photograph of site; b, detail of the 7TAO2 4.
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El morfotipo es atribuible sin problemas a icnitas terépodas
(Romero-Molina et al., 2003a).

La rastrillada es muy estrecha y de acuerdo con ello el valor
del dngulo de paso es muy préximo a 180°.

Del resto de medidas y datos de la Tabla 1 hay que destacar
que el terépodo andaba a velocidad moderada y que la relacion
z/1 es propia de dinosaurios de extremidades delgadas (Pérez-
Lorente, 2001).

Discusion

Hay dos tipos de icnitas de dinosaurio en este yacimien-
to: dos “ornitépodas” y una terépoda. Todas ellas fueron
impresas después de que se hubiera secado la parte supe-
rior del estrato y se formaran en ella grietas poligonales
de desecacion. El paso se produjo en un tiempo en el que
parte del interior de la capa era todavia suficientemente
fluido. Los tres dinosaurios produjeron:

- una superficie deformada sobre la superficie original
que coincide con la de marcha,

- rebabas - o elevaciones alrededor de las huellas pro-
ducidas por el barro desplazado por el pie (Romero-Mo-
lina et al., 2001), que, a su vez, movieron levemente los
poligonos de desecacion,

- trituracidn de los poligonos bajo los pies en el fondo
de los huecos de las icnitas.

Quizd el barro durante el paso de 7TAO1 y 7TAO2
fuese mds blando en la parte alta (inicio de ambas ras-
trilladas) del estrato que en la parte baja. Si se conside-
ra que aunque los dinosaurios tuviesen peso diferente la
presion ejercida sobre el suelo (peso/superficie de apoyo)
era aproximadamente la misma, se concluye que el barro
era mds blando durante el paso de los ornitisquios que du-
rante el paso del terépodo. Esta suposicion aparentemente
puede tener dos explicaciones:
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Figura 3. Reproduccion a escala de las rastrilladas de 7TAO.
Scaled sketch of the 7TAO trackways.
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a) Que los dinosaurios pasaron en tiempo diferente de
manera que variaran las condiciones fisicas del suelo. En
este caso lo mds simple es pensar que primero fueron los
ornitisquios, y tras el endurecimiento del barro pasaran
los terépodos.

b) Que los dinosaurios pasaran aproximadamente al mis-
mo tiempo, pero que la linea de agua se situase entre ambos
tipos de pistas (Romero-Molina et al., 2003b). Esta expli-
cacion estaria de acuerdo con la hipétesis de que los dino-
saurios de tipo graviportal prefieren las zonas con barro mas
blando (Bakker, 1996) o la de los dinosaurios precavidos
enunciada por Garcfa Ramos et al. (2002, 2004), que supone

151

que los grandes herbivoros tienen mejor defensa frente a los
carnivoros en las zonas con barro mds blando.

Se puede aducir que la distancia entre las huellas te-
répodas y “ornitépodas” (7TAO2) es demasiado pequefia
para suponer que la linea de endurecimiento del barro co-
rria paralela e intermedia entre ambas rastrilladas. En el
ejemplo proporcionado por Romero-Molina et al. (2003b)
se delimitan bien los entornos con pisadas deformadas
frente a aquellos en los que no lo estdn - el limite de los
entornos (barro blando-barro duro) separa icnitas conse-
cutivas del mismo rastro cuya distancia es la del paso de
la rastrillada a la que pertenece.

rastrillada | 1 | a P Ap z |Ar|Lr g;\ /{gﬁ mjarjrv|{ o h \4 v, z/h | (l-a)/a | z/1 | Ar/a
7TAO1.4 30| 110
7TAO1.3 |34 (28| 85 | 169 | 200 45 -3 1220 3 35 1 08 | 021 | 52| 02
TTAO1.2 |43 (32| 85 | 169 | 185 | 4 |43 6 [ 283 |27 |33 |07 | 034 | 49|01
7TAOL1.1 -

media |38 (30| 93 | 169 | 192 | 4 |44 1 251 | 2’8 | 34 | 0°8 | 0°27 5 0’1
TTAO2.7 90
7TAO2.6 |34 |40 | 80 | 100 | 130 |27 |90 51248 | 1’7 | 25| 06 | 015 | 3’8 | 0’7
TTAO2.5 |38 41| 85 | 104 | 130 | 25|90 -10 | 220 | 1’7 | 2’5 | 0°6 | -0,07 | 3’8 | 0°6
TTAO2.4 |33 |40 | 75 | 122 | 140 |20 | 76 3 1213 2 277 | 006 | -0°17 | 41 | 0’5
7TAO2.3 |34 |40 | 80 | 125 | 140 | 18 | 73 -6 | 220 | 2 27 | 06 | -0’15 | 41 | 04
7TAO2.2 | 30 | 40 117 | 150 |23 | 86 -1 | 193 | 222 | 28 | 07 | -0°25 | 44 | 0’6
TTAO2.1

media |34 40| 82 | 114 | 140 |22 |83 -4 | 218 | 1’9 | 26 | 0°6 | -0’16 4 0’6
7TAO3.5 106
TTAOS5.4 |35(26| 110 | 172 | 214 | 4 |34 | 23/25 |18 |22 |16| -3 | 176 | 52 | 45 | 1’2 | 042 | 6’1 | 0’1
7TAOS5.3 | 34 (27| 110 | 174 | 220 341 18/18 | 14|22 |12 172 | 5°5 | 47 | 1’3 | 0°52 | 63 | 0’1
TTAOS5.2 110 | 180 | 220 | O |29 | /22 16| 12 55 | 47 | 1’3 6’3 0
TTAOS.1

media |35(26| 109 | 175 | 218 | 2 |32 20/21 [16|20 | 13| 1 174 | 54 | 46 | I'3 | 0046 | 6’2 | 0’1

Tabla 1. Dimensiones y deducciones numéricas de las pisadas de 7TAO. Abreviaturas: 1, longitud de la pisada; a, anchura de la pi-

sada; P, longitud de paso; Ap, dngulo de paso; z, longitud de la zancada; Ar, amplitud de rastrillada; Lr, luz de rastrillada;
II, 111, TV, longitud de las marcas de los dedos; IIAIIL, IIIATV dngulos interdigitales; O, orientacion; h, altura del acetdbulo
(Thulborn, 1990); z/h, zancada relativa (Thulborn, 1990); v,, v,, velocidad de marcha segin Alexander (1976) y Dema-
thieu (1986) respectivamente; (I-a)/a, longitud relativa del autépodo; z/1, esbeltez de la extremidad; Ar/a, anchura relativa

de la rastrillada.

Measurements and numerical data from 7TAO footprints. Abbreviations: I, pes length; a, pes width; P, pace length; Ap,
pace angle; z, stride lenght; Ar, trackway desviation; Lr, trackway width; 11, 111, 1V, length of digits; IIII, 111"V, divari-
cation, O, orientation; h, acetabulum height (Thulborn, 1990); z/h, relative stride length (Thulborn, 1990); v » Vy PrOgress-
ion speed from Alexander (1976) and Demathieu (1986) respectively; (I-a)la, autopodial relative length; 7/, slenderness;

Arla, relative trackway width.
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LOS ICNOPOYETAS

Consultada la Real Academia Espafiola de la Lengua
sobre la propiedad del empleo de una palabra para referirse
al autor o creador de icnitas, ha respondido que el derivado
adecuado para referirse a tal concepto es icnopoyeta. Este
término ya se ha propuesto en espafiol (Pérez-Lorente &
Herrero Gascon, 2007) y en francés (icnopoiete, Gand et
al., en prensa).

Argumentos icnologicos

Mientras que una de las rastrilladas no tiene problemas
de atribucion ni por su forma ni por su tamaio, las dos res-
tantes plantean el dilema, ya repetido, de la no correlacién
entre las icnitas y el registro conocido de restos esqueléti-
cos. 7TAO3 es una rastrillada cuyas pisadas se clasifican,
seglin la nomenclatura mds empleada, en el icnogénero
Eubrontes Hitchcock, 1845, o en el grupo de icnitas te-
ropodas grandes (Romero-Molina et al., 2003a). No hay
problemas en encontrar dinosaurios terépodos de esta talla
en el Jurdsico Inferior (Weishampel et al., 2004).

No ocurre lo mismo con las rastrilladas 7TAO1 y
7TAO?2. Los caracteres biomdrficos y morfométricos son
los tipicos de dinosaurios ornitépodos bipedos, como
Iguanodon Mantell, 1825 y otros iguanodontios basales,
cuyo tamafio debia ser proximo a 6 metros de largo (Nor-
man, 2004), si se establece la relacion con la longitud de-
ducida para la extremidad posterior (mds de 2 m, Tabla
1). No se pueden atribuir este tipo de pisadas ni a teropo-
dos ni a saurépodos debido en un caso a la forma de los
dedos y en el otro al nimero de dedos y al andar bipedo.
Los prosaurépodos tampoco son candidatos a ser los au-
tores de las icnitas porque tienen pies pentaddctilos, aunque
funcionalmente son tetraddctilos, los dedos son mds largos
y ademds poseen almohadillas dactilares que suelen dejar
marcas (Thulborn, 1990).

Las icnitas atribuidas a dinosaurios ornitépodos (Moy-
enisauropus Ellenberger, 1974; Anomoepus Hitchcock,
1848) de esta época son mds pequefias y con dedos de
los pies mds delgados, alargados e independientes (con
los hipes colocados proximalmente) y manos pentaddc-
tilas en los apoyos cuadripedos. Los caracteres biomor-
ficos son totalmente distintos: los de 7TAO1 y 7TAO2
son claramente graviportales mientras que los de los dos
icnogéneros citados se podrian clasificar en corredores
(cursorial Thulborn, 1990). Hasta tal punto las icnitas
citadas son diferentes a las tipicamente ornitépodas —y
se asemejan a icnitas de dinosaurios terépodos— que en
varias ocasiones se han considerado como tales. Por ejem-
plo, el mismo Hitchcock que dio nombre a Anomoepus en
alguna ocasién lo redescribié con el nombre de Gralla-
tor (ver Hitchcock, 1848, 1858); Olsen & Galton (1984)
estudiando las icnitas de Moyenisauropus las asimilaban
a Anomoepus por su similitud. Finalmente, Gierlifiski
(1996, 1997) mostré que A. major Hitchcock, 1858, te-

nia plumas y por lo tanto el icnogénero debia estar aso-
ciado a un dinosaurio terépodo. Afios antes, este mismo
autor (Gierlifiski, 1991) considerd ornitépodas dos tipos
de icnitas de estos icnogéneros (A. pienkovskii Gierlinski,
1991, y M. karaszevskii Gierlifiski, 1991) que conservan
los caracteres de dinosaurios corredores (marcas de pies
esbeltos, mds largos que anchos, dedos relativamente lar-
gos y separados, mds de una almohadilla por dedo) y de
pisadas mds cortas (14 a 26 cm).

Le Loeuff et al. (1999) describen una pista del Jura-
sico Inferior (Hetangiense) de Dordona que atribuyen a
un tireéforo basal, pero que no es tampoco comparable
a 7TAO1 y 7TAO2 debido a que es un rastro cuadripe-
do y sobre todo a que las marcas de los dedos de los pies
muestran claramente dos almohadillas cada una, y los de-
dos son mds largos e independientes entre si.

Finalmente, hay una cita de icnitas de estegosaurios
en el Pliensbaquiense del Alto Atlas (Jenny & Jossen,
1982). Segtin estos autores, son: huellas masivas y cua-
dripedas; las de los pies alargadas, curvadas hacia el in-
terior de la pista y tetraddctilas (cuatro dedos con ufias),
y las de las manos con forma semilunar. Esta icnitas, se-
glin su interpretacidn, podrian ser de saurépodo o de es-
tegosaurio, pero estd claro que son totalmente diferentes
a las que aquf se estudian y que no permiten buscar simi-
litudes entre ellas.

Unicamente en los Alpes Italianos (Trento) hay pisadas
grandes del Jurdsico Inferior cuyos caracteres biomorfi-
cos son asignables a ornitépodos (ver las pistas ROLMO,
ROLMBS63 en Leonardi & Mietto, 2001: figs. 8-28, 8-30,
respectivamente). Las icnitas de Lavini di Marco fueron
sorprendentes desde el momento de su descubrimiento por
su semejanza con las icnitas ornitépodas bien identifica-
das en el Cretdcico Inferior (Leonardi & Mietto, 2001).
Su atribucion presentd los mismos problemas que las que
se describen aqui, hasta el punto de que propusieron para
ellas que los dinosaurios que las imprimieron debieron
ser ornitépodos avanzados. Dada la dificultad de separar
algunos de los tipos de icnitas de Lavini di Marco, e in-
cluso de encontrar caracteres determinativos claros para
algunas de ellas, la necesidad de buscar asociaciones de
improntas por caracteres comunes ha llevado a construir
grupos cuya identificacion es tan problemadtica como la de
las icnitas separadas. Dal Sasso (2003) recoge esta idea
diciendo que el autor de este tipo de pisadas sigue siendo
enigmdtico y considera tanto la hipdtesis de un ornitépo-
do avanzado como la de un tire6foro basal que enuncian
los autores siguientes. Las icnitas graviportales de Lavini
di Marco tienen impresiones del hallux, caricter que falta
en las huellas atribuibles a iguanoddntidos y hadrosduridos
(Leonardi & Mietto, 2001). Avanzini et al. (2001) identifi-
can algunas otras huellas similares, aunque con marcas de
mano (cuadripedas) y de la misma edad, como producidas
por un tireéforo basal similar comparable a Scelidosaurus
harrisonii Owen, 1861.
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En el Jurdsico Superior de Asturias Garcia-Ramos et
al. (2004) describen también huellas triddctilas de estego-
saurios con dedos cortos y de terminaciones redondeadas,
aunque en este caso se imprime el metatarso, y suponen
que puede quedar marcado un cuarto dedo, hechos cla-
ramente ausentes en las icnitas de Taoudaat. Moyenisau-
ropus karaszevskii del Jurdsico Inferior (Hetangiense) se
atribuyeron por su forma y su tamafio (25 cm de longi-
tud) a un iguanodontido desconocido (Gierlinski, 1991).
Posteriormente, el propio Gierlifiski (1999) asoci6 este
icnotaxon a un tiredforo basal. En este dltimo trabajo el
autor también indica que la férmula falangiana en este-
gosaurios del Jurdsico Medio (0-2-3-2-0 de Huayango-
saurus Dong, Tang & Zhou, 1982), en la que los pies
son francamente triddctilos, se mantiene en formas mas
avanzadas, como en Stegosaurus Marsh, 1877 (0-2-2-2-
0). Gierlinski et al. (2005) defienden la hipdtesis de que
las huellas digitigradas grandes con dedos de terminacién
redondeada y marcha bipeda del Jurdsico Inferior deben
ser atribuidas a estegosaurios, hipdtesis ya defendida por
Bakker (1996: fig. 2a). Este ultimo autor decia exacta-
mente que las huellas de estegosaurios debian ser de pies
compactos con tres dedos muy cortos, incluso con almo-
hadilla del talén poco desarrollada (Bakker, 1996: fig. 2a),
exactamente iguales a muchas atribuidas a ornitépodos.
Lockley & Hunt (1998) estdn de acuerdo con tal criterio
de discriminacion.

El argumento de grandes huellas de pies triddctilas se
ha empleado para modificar la atribucion de pistas cuadri-
pedas. Asf, los mismos autores que la definieron, sacan de
Sauropoda la rastrillada de Deltapodus brodricki Whyte
& Romano, 1994 — de edad Aaleniense, cuadripeda, de
pies amplios triangulares y manos semilunares mucho mds
pequeiias — debido a que las marcas de los pies son tri-
déctilas. En sentido contrario, varios autores critican que
Iguanodonichnus frenkii Casamiquela & Fasola, 1968, del
Titénico, sean icnitas ornitépodas como las consideraron
los que les dieron el nombre. De ellos, Moreno & Benton
(2005) las incluyen en Sauropoda argumentando como ra-
z6n principal que las marcas de los pies tienen mds de tres
dedos dirigidos hacia el exterior de la pista.

Whyte & Romano (2001, 2004) y Whyte et al. (2007)
vuelven a estudiar D. brodricki, un icnotaxén que siguen
atribuyendo a estegosaurios razonando su ubicacion me-
diante la comparacion con las formas osteoldgicas (manos
y pies) de dinosaurios grandes. Hay dos diferencias fun-
damentales entre Deltapodus y las icnitas de este estudio:
la posicién (cuadripeda/bipeda) y la impresion del meta-
tarso (presente/ausente).

Argumentos osteolégicos

El registro osteoldgico de dinosaurios no aporta una
solucién definitiva al problema, pero permite despejar al-
gunas dudas. Si se consideran los dinosaurios ornitépodos,
el representante del clado Iguanodontia mds antiguo citado

en la literatura es del Calloviense. Callovosaurus Galton,
1980 ha sido asignado en ocasiones a Iguanodontidae o
a Camptosauridae, pero en una reinterpretacion reciente
(Ruiz-Omenaca et al., 2007) se atribuye a Dryosauridae
(dentro de Iguanodontia). La longitud estimada de Callo-
vosaurus (segin Galton, 1980) es la de un ornitépodo pe-
quefio (unos 2,5 m de largo) y no graviportal.

En el Jurdsico Inferior sélo hay registro osteoldgico de
ornitisquios primitivos de tipo Lesothosaurus Galton, 1978
(longitud mdxima: 2 m), ornitépodos basales de tipo hete-
rodontosdurido (en general, 1-2 m de longitud, aunque se
conocen algunos ejemplares de tamafio ligeramente supe-
rior; Norman et al., 2004a) y tire6foros basales (cuyo ta-
mafo es variable, pudiendo alcanzar los 3-4 m de longitud
en el caso de Scelidosaurus Owen, 1861). Los tire6foros
basales tienen pies tetraddctilos, ya que el dedo V no tie-
ne falanges (2-3-4-5-0 es la condicion primitiva observa-
da en Scelidosaurus). Segin Galton & Upchurch (2004)
los estegosaurios tienen tres metatarsianos robustos (II-1V,
por comparacion con los ornitépodos triddctilos), se supo-
ne que no tienen metatarsiano [ y que el V es muy corto,
aplastado y del que solo se conserva la parte proximal si-
tuada en la superficie posterior del IV. Los dedos suelen
tener dos falanges de las cuales las proximales son cortas
y amplias, y las ungulares amplias y aplastadas, estando
recubiertas en vida por pezufias cérneas. Galton (1997) ya
indicaba que el modo de locomocion de estos dinosaurios
era graviportal y que los pies son simétricos alrededor del
dedo III, como resultado de la desaparicién del dedo I y
de la no funcionalidad del V. Suponiendo que en los ejem-
plares de 7TAO este dedo no quedara marcado, queda por
resolver la dificultad expresada por este mismo autor que
indica que los restos dseos mds antiguos de estegosaurios
son del Jurdsico Medio (Bajociense o Batoniense; Clark,
2001; Galton & Upchurch, 2004). Se puede plantear la hi-
potesis de que el autor de las huellas sea un tireéforo ba-
sal, aunque en este caso diferente de Scelidosaurus dado
que no hay ningtin vestigio de cuatro dedos en las pisadas.
No obstante, Galton (2005) ha interpretado como pertene-
cientes a posibles estegosaurios dos fragmentos femorales
del Tridsico final (Retiense de la Formacion Westbury) de
Inglaterra. Estos fémures, cuya longitud puede estimarse
en unos 100-110 cm, pertenecieron a individuos subadul-
tos de unos 7 m de longitud. Si esta asignacidn es correcta
(ver Irmis et al., 2007, para una interpretacion diferente),
significa que los miembros de este grupo alcanzaron un
gran tamafo desde el Tridsico Superior.

La presencia de estegosaurios en el Jurdsico Inferior es
compatible con las actuales hipétesis filogenéticas (Nor-
man et al., 2004b), ya que Scelidosaurus, el grupo hermano
de anquilosaurios y estegosaurios, es de esa edad. Por el
contrario, los grupos hermanos sucesivos de Iguanodon-
tia son euornitopodos que no tienen registro lidsico, por
lo que la presuncion de “iguanoddntidos” en formaciones
lidsicas no estd apoyada filogenéticamente.
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LOCOMOCION BIPEDA Y CUADRUPEDA

Dilkes (2001) comenta que desde hace tiempo se cita
el cuadripedismo en dinosaurios ornitopodos grandes
(Norman, 1980) y pequefios (Pérez-Lorente et al., 1997)
basado en datos de pistas fosiles. Los ejemplos de andar
cuadriipedo en grandes dinosaurios ornitépodos gravipor-
tales (p. ej.: Currie et al., 1991; Moratalla et al., 1992)
condujeron a asignarles este tipo de marcha durante cier-
to tiempo, y el ndmero de rastros citados es grande. No
obstante, hay muchas mds rastrilladas bipedas sin marcas
de mano de estos animales (grandes y pequeiios) que se
explicaron, admitiendo la hipdtesis anterior, porque los
pies se apoyaban en el suelo en el mismo lugar que las
manos (Paul, 1991). Dado que es imposible aplicar esta
modalidad de marcha a todas las rastrilladas bipedas sin
marcas de manos, se admite la posibilidad de que estos
animales utilizaran ambos tipos de marcha. Mds recien-
temente, Torcida et al. (2003) analizan parte de las ras-
trilladas cuadripedas conocidas de tipo iguanoddntido de
manera que, al menos algunas de ellas, se pueden asociar
a anomalias en la marcha producidas por un cambio de
conducta o variaciones del terreno. Estos mismos autores
sefialan la variacién de andar cuadripedo a bipedo en la
misma rastrillada.

Actualmente se admite que los dinosaurios ornitopo-
dos tenfan la posibilidad de emplear tanto el andar bi-
pedo como el cuadripedo. Dos hipdtesis mds recientes
postulan que, al menos en algunos casos, el andar cua-
dripedo se facilitaba en dinosaurios graviportales por
anomalfas en el desplazamiento debido a cambios en
el tipo de marcha o a variaciones del relieve del suelo
(Torcida et al., 2003), o bien a variaciones ontogénicas
(Dilkes, 2001).

La admisidn de hipétesis y cambios en el andar de los
ornitdpodos, desde cuadripedos en las primeras reproduc-
ciones a bipedos, posteriormente cuadripedos y finalmen-
te opcionales (en respuesta a variables externas como el
tipo de marcha o el relieve del suelo; o a variables inter-
nas como elementos anatomicos), puede ser un ejemplo
a aplicar a las icnitas tire6foras. Es también posible que
hubiera formas dentro de la misma familia o incluso del
mismo género (aunque de especies diferentes) con diver-
sos tipos de locomocidn.

Tal y como sugieren Gierlifiski & Sabath (2002), la gran
diversidad morfoldgica observada entre los estegosaurios
permite suponer que estos dinosaurios fueron capaces de
producir una gran variedad de huellas y rastros. Formas
como Stegosaurus (hasta 9 m de longitud, segtin Galton &
Upchurch, 2004) poseian un cuerpo relativamente corto y
pudieron dejar rastros aparentemente bipedos o semibipe-
dos (Gierlinski & Sabath, 2002). Lo anterior no descarta la
posibilidad de que algunos estegosaurios tuvieran ocasio-
nalmente un andar bipedo (véase discusion en Gierlifiski,
1999, y Lockley & Meyer, 2000).

CONCLUSIONES

Se describe un nuevo yacimiento lidsico con huellas de
dinosaurio en la parte Sur del Alto Atlas Central de Ma-
rruecos (region de Goulmima), que incrementa el registro
referenciado en publicaciones recientes.

Las icnitas que componen las tres rastrilladas encontra-
das son triddctilas y grandes. En una de las pistas (7TAO3)
son terépodas (Eubrontes Hitchcock, 1845) y en las otras
dos (7TAOI1, 7TAO2) son “ornitdpodas” (similares a las
de tipo Iguanodon).

La edad de la Formacion Arhbalou en la que estdn las
pisadas es Carixiense inferior (Pliensbaquiense), lo que
hace que sean las huellas triddctilas de tipo Iguanodon
mds antiguas citadas hasta el momento. No obstante, no se
conocen restos esqueléticos de ornitépodos iguanodontios
en el registro fésil del Lidsico y las hipdtesis filogenéticas
actuales no permiten apoyarlo, por lo que su atribucion a
un representante de este grupo es discutible.

Los caracteres biomdrficos y morfométricos de 7TAO1
y 7TAO2 hacen que sélo se puedan asociar a tire6foros
que podrian incluir ya a Stegosauria. Esta hipotesis ser-
virfa de apoyo a la teorfa del bipedismo para, al menos,
algunos estegosaurios o tire6foros basales.
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