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Criterios icnoldgicos para reconocer comportamientos
homologos y homoplasicos en el registro fosil

Jordi M. de GIBERT*

Abstract. ICHNOLOGICAL CRITERIA FOR RECOGNIZING HOMOLOGOUS AND HOMOPLASIC BEHAVIOR IN THE FOSSIL
RECORD. Trace fossils have a strong potential to contribute to our knowledge of the evolution of behavior
through geologic time. An ichnological approach to this topic has to consider that ichnotaxa may be
"monophyletic” or "polyphyletic". Several criteria are here proposed to identify the homologous or homo-
plasous character of the behavior represented by trace fossils. The criterion of the tracemaker is applica-
ble to traces which are assignable to biologic taxa; if those taxa, when positioned in an accepted phyloge-
netic tree, do not share a common ancestor with the same behavior, this behavior will be homoplasous.
The ichnomorphologic criterion serves to identify evolutionary convergence among ichnotaxa with dif-
ferent constructional features. The ichnocomplexity criterion may be expressed as follows: the more com-
plex is a behavior recorded by one or several ichnotaxa, the more likely the behavior is homologous. The
criterion of connection of intermediates favors homology for trace fossils that can be ordered in behavioral
lineages (ethoclines). The stratigraphic criterion supports homoplasy for Lazarus ichnotaxa (those with
discontinuous stratigraphic record). These criteria have to be used together to support homologous or ho-
moplasous hypothesis for the behaviors represented by trace fossils.

Resumen. Las trazas fosiles tienen un importante potencial para contribuir al conocimiento de la evolu-
cion del comportamiento a lo largo del tiempo geoldgico. Un tratamiento icnolégico de estos aspectos
tiene que considerar que los icnotaxones pueden ser “monofiléticos” o “polifiléticos”. Aqui se proponen
varios criterios para identificar el caracter homologo o analogo de los comportamientos representados por
las trazas fosiles. El criterio del productor es aplicable a trazas que son asignables a taxones biolégicos; si
esos taxones, una vez ubicados en un arbol filogenético aceptado, no comparten un ancestro comudn con
el mismo comportamiento, el comportamiento sera homoplasico. El criterio icnomorfoldgico sirve para
identificar convergencia evolutiva entre icnotaxones con diferentes caracteristicas construccionales. El cri-
terio de icnocomplejidad puede ser expresado de la siguiente manera: cuanto mas complejo es el com-
portamiento representado por uno o varios icnotaxones, mas probable sera que el comportamiento sea
homadlogo. El criterio de conexion de estadios intermedios apoya la homologia para trazas fosiles que
pueden ser ordenadas en linajes etolégicos (etoclinas). El criterio estratigrafico apoya la homoplasia para
icnotaxones Lazaro (con registro estratigrafico discontinuo). Estos criterios han de usarse en combinacion
para dar solidez a hipétesis de homologia u homoplasia para comportamientos representados por trazas
fosiles.
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Introducciéon

A pesar del gran desarrollo que ha experimenta-
do la icnologia en las Ultimas décadas, el estudio de
los icnofosiles se ha concentrado mas en unos cam-
pos que en otros. Asi, los trabajos relacionados con
interpretaciones paleoambientales, aplicaciones sedi-
mentologicas y cuestiones paleoecologicas son domi-
nantes en la literatura icnolégica, mientras que los
aspectos evolutivos han recibido una menor aten-
cion.

Los estudios icnologicos referentes a evolucion se
han desarrollado en tres lineas fundamentales:
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- Aportaciones de la icnologia del Precambrico y
Cambrico al conocimiento de la evolucion temprana
de los metazoos (ver Crimes, 1994).

- Andlisis icnologico de la evolucion de paleoco-
munidades bentdnicas durante el Fanerozoico.
Dentro de esta temética cabe destacar, entre otros
ejemplos, los trabajos sobre la evolucion de la biotur-
bacion en medios marinos (e.g., Bottjer y Droser,
1992), la evolucidn de la ocupacion de ecospacios en
medios continentales (Buatois y Mangano, 1993;
Buatois et al., 1998) o la variacion en las asociaciones
de estructuras bioerosivas en medios marinos
(Wilson y Palmer, 1990; Gibert et al., 1998).

- Estudios centrados en la evolucion del compor-
tamiento en sentido estricto. Esta tematica de inves-
tigaciéon queda bien ejemplificada en Seilacher
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(1986). El presente trabajo pretende situarse en esta
tercera linea.

Los icnof6siles constituyen el Unico registro fosil di-
recto de comportamiento en el pasado y por tanto ofre-
cen un gran potencial informativo como elementos pa-
ra reconstruir la evolucion del comportamiento a esca-
la geoldgica. El analisis desde un punto de vista evolu-
tivo de las trazas fosiles debe considerar la vertiente
bioldgica de las trazas en favor de su consideracion co-
mo estructuras sedimentarias. Sin duda, este enfoque
presenta numerosos problemas. El principal de ellos es
el desconocimiento, en la inmensa mayoria de los ca-
sos, del organismo que produce un determinado icno-
taxén. Por tanto, los icnofésiles nos informan sobre un
caracter determinado del organismo productor (su
comportamiento) aisladamente de otros caracteres
(fundamentalmente anatémicos) que permitirian su
comparacion en un contexto bioldgico adecuado.

Para poder establecer posibles linajes etologicos a
partir de icnofésiles es necesario partir de la premisa
de que el comportamiento representado se origina
una sola vez (i.e., es monofilético). Por ello es conve-
niente intentar reconocer la existencia de convergen-
cias evolutivas que pueden estar representadas den-
tro de un Unico icnotaxdn (polifilético). El objetivo de
este articulo es analizar la convergencia evolutiva del
comportamiento a partir de icnofésiles y proponer
criterios que nos permitan evaluar la existencia o no
de convergencias.

Dos posibles escenarios:
homologia y homoplasia

Ekdale et al. (1984) postularon cuatro principios
basicos para la icnologia. El tercero de ellos es de es-
pecial interés para el problema que aqui se trata.
Ekdale et al. (1984) lo enunciaron de la siguiente ma-
nera; “Estructuras idénticas pueden ser producidas
por diferentes organismos, si su comportamiento es
similar”. Este principio podria ser traducido en térmi-
nos evolutivos de la siguiente manera: “Dos organis-
mos pueden producir icnofosiles similares si compar-
ten un comportamiento heredado de un ancestro co-
mun o si éste ha evolucionado independientemente
en sus respectivos linajes”. De este enunciado pode-
mos derivar dos escenarios evolutivos distintos para
un determinado icnotaxén o un conjunto de icnotaxo-
nes que comparten caracteristicas similares (figura 1).
En el primer escenario el comportamiento comparti-
do por dos 0 més taxones bioldgicos tendria un Unico
origen (comportamiento monofilético). En este caso el
comportamiento seria un caracter homologo para
esos taxones y el icnotaxon producido seria monofilé-
tico. El segundo escenario corresponderia a una situa-
cion de convergencia evolutiva en que el mismo com-
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Figura 1. Dos escenarios evolutivos posibles para la aparicién de
un comportamiento x en dos taxones (A y B) a partir de un ances-
tro que no presenta dicho comportamiento. En el escenario de ho-
mologia el comportamiento aparece una sola vez antes de que se
produzca la divergencia de ambos taxones, mientras que en el es-
cenario de homoplasia el comportamiento aparece de manera in-
dependiente en cada uno de los linajes evolutivos que llevan a
esos taxones./ Two possible evolutionary scenarios for the occurrence
of a given behavior (x) in two taxa (A and B) from an ancestor that does
not have that behavior. In the scenario of homology, the behavior appears
only once before the divergence of the two taxa. On the other hand, in the
scenario of homoplasy the behavior appears independently in each one of
the evolutionary lineages of each taxon.

portamiento habria sido adquirido independiente-
mente en dos o0 mas lineas evolutivas. En este caso el
comportamiento representaria una analogia u homo-
plasia y el icnotaxon resultante seria polifilético.

Criterios etologicos de
reconocimiento de homologias

Para poder comprender y analizar la evolucion del
comportamiento es necesario reconocer si los com-
portamientos estudiados son homoplasicos (analo-
gos) u homoélogos. Los et6logos (estudiosos del com-
portamiento de organismos vivos) han propuesto una
serie de criterios para reconocer homologia y homo-
plasia en comportamientos actuales. Estos criterios
deben ser usados en combinacién y ponderados los
unos con los otros para poder establecer homologias
etolégicas de manera fiable. Wenzel (1992) recoge al-
gunos de estos criterios, que son los siguientes:

Criterio de congruencia con otros datos

El analisis de la distribucién de un comporta-
miento en una filogenia aceptada puede ayudar a
discernir su caracter homaélogo u homoplasico. Si to-
dos los taxones que presentan el comportamiento
aparecen en un uUnico clado, un escenario de homolo-
gia sera el mas congruente. Si por el contrario, el
comportamiento se reconoce en dos 0 mas clados, es
mas coherente interpretar que su aparicion es de tipo
homoplasico.
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Criterio morfoldgico

Dos comportamientos no pueden considerarse
homologos si no se relacionan con los mismos movi-
mientos de las mismas partes del cuerpo. Este crite-
rio presenta dos problemas. El primero es que si se
produce cambio morfoldgico para dos comporta-
mientos homologos, éstos podrian perder su apa-
riencia de homologos a pesar de serlo. El segundo
problema es el contrario, si dos comportamientos no-
homologos se llevan a cabo utilizando los mismos
elementos anatdmicos podrian, a la luz del criterio
morfologico, ser considerados homélogos.

Criterios de Remane

Remane (1952) enunci6 tres criterios clasicos de
homologia morfoldgica (posicion, calidad especial y
conexion entre estadios intermedios) que pueden ser
también aplicados a homologias etolégicas:

Criterio de posicion: comportamientos que ocupan
una posicion similar relativa a otros en una secuencia
etolégica son homadlogos.

Criterio de calidad especial: cuanto mas complicado
y distintivo es un comportamiento, mas probable es
la homologia.

Criterio de conexion de estadios intermedios: el reco-
nocimiento de linajes etologicos (etoclinas) es un ar-
gumento a favor de la homologia de esos comporta-
mientos.

Aplicacién de los criterios de
homologia en paleoicnologia

La diferencia entre la icnologia (paleoetologia) y
la etologia por lo que respecta al estudio del compor-
tamiento es que los icnofosiles registran comporta-
mientos normalmente aislados de otras caracteristi-
cas del organismo productor (anatomia, fisiologia,
otros comportamientos). Por otro lado, el registro f6-
sil nos permite estudiar la evoluciéon del comporta-
miento a escala geoldgica mientras que los etélogos
normalmente comparan comportamientos de espe-

Tabla 1. Relaciones entre los criterios etolégicos e icnoldgicos pa-
ra la identificaciéon de homologias y homoplasias etolégicas./
Relations between ethologic and ichnologic criteria for the identification
of ethologic homoplasies and homologies.

Criterios para diferenciar homologia y homoplasia
(neo)etoldgicos (paleo)icnoldgicos
de congruencia del productor

morfolégico icnomorfolégico
de posicion —
de calidad especial de icnocomplejidad
de conexion de estados intermedios
— | estratigrafico

cies muy cercanas entre si. Por ello, si intentamos uti-
lizar los criterios definidos mas arriba en el registro
fosil veremos que no todos son aplicables (criterio de
posicion), que los que lo son han de ser aplicados de
manera distinta, y que ademas existen otros solo apli-
cables a icnofosiles (tabla 1). Para clarificar estas dife-
rencias es conveniente designar los criterios Utiles en
icnologia con nombres particulares.

Criterio del productor

Este criterio seria el equivalente del criterio de
congruencia con filogenias aceptadas. Sélo puede ser
utilizado para icnof6siles que pueden ser atribuidos
con un grado importante de fiabilidad y resolucién a
determinados taxones biolégicos. Para ello, debemos
establecer cuales son y/o0 han sido los productores
del icnotaxon analizado. Esto se puede establecer a
partir de tres fuentes: 1) estudio de estructuras actua-
les equivalentes al icnotaxon, 2) fésiles excepcionales
en que aparecen asociados el productor y su traza, y
3) andlisis detallado de la traza para determinar ca-
racteristicas morfologicas que puedan dar informa-
cion de la anatomia del productor combinado con un
analisis morfologico-funcional de productores poten-
ciales. A partir de aqui podemos obtener un listado
de productores seguros (1, 2) o probables (2, 3). Al
ubicar estos taxones en una filogenia aceptada po-
dremos valorar si es méas coherente un escenario de
homologia u homoplasia.

Un ejemplo de la utilizacién de este criterio lo po-
demos tener en los icnogéneros Gyrolithes y Daimo-
nelix, caracterizados ambos por ser galerias helicoi-
dales con el eje vertical. Si Daimonelix puede ser con-
siderado un sin6nimo posterior de Gyrolithes esta
mas alla de los objetivos de este articulo. En cual-
quier caso, ambos son resultado de un comporta-
miento similar con dos componentes: helicotaxia (en
el sentido de Gamez y Lifian, 1996) y geotropismo
positivo (de arriba a abajo). Entre los productores ac-
tuales conocidos de galerias de este tipo se encuen-
tran dos decapodos, el braquiuro Ocypode (Hughes,
1973) y el thalassinido Axianassa (Dworschak y
Rodrigues, 1997). Powell (1977) describe también ga-
lerias helicoidales verticales producidas por el anéli-
do capitéllido Notomastus, pero Bromley (1996)
muestra que éstas son horizontales, por lo que el
comportamiento de este organismo no incluiria la
componente geotropica. En el registro fosil hay dos
citas de galerias helicoidales verticales que contienen
restos fésiles de su posible productor. En un caso se
trata de roedores del género Paleocastor del
Oligoceno-Mioceno de Arkansas (Voorhies, 1975) y
en el otro de Diictodon, un reptil mamiferoide del
Pérmico de Sudafrica (Benton, 1988). La funcionali-
dad de las madrigueras espirales en los cuatro ejem-
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Figura 2. Un ejemplo de convergencia etoldgica identificado por la aplicacion del criterio icnomorfoldgico en Nereites (A, Mioceno de
Almeria, Espafa) y Dictyodora (B, Carbonifero de Menorca, Espafia). Ambas pistas muestran un mismo patrén de desplazamiento mean-
driforme apretado pero presentan caracteristicas construccionales muy diferentes, permitiendo establecer el caracter homoplasico del
comportamiento representado por el desplazamiento./ An example of ethologic convergence identified by applying the ichnomorphologic crite-
rion to Nereites (A, Miocene, Almeria, Spain) and Dictyodora (B, Carboniferous, Menorca, Spain). Both traces show the same tightly meandering
pattern but exhibit very different constructional features, allowing to establish the homoplasic character of the behavior represented by the movement

pattern.

plos dados (Ocypode, Axianassa, Paleocastor y
Diictodon) puede no ser idéntica. Las madrigueras de
Ocypode parecen estar relacionadas con actividades
reproductoras (Hughes, 1973), mientras que las de
Axianassa podrian estar relacionadas con una explo-
tacién eficaz del contenido organico del sedimento
(Dworschak y Rodrigues, 1997). Sin embargo, una
funcién puede ser comun en todos los casos: la posi-
bilidad de acceder a niveles mas profundos del sedi-
mento con una madriguera de pendiente baja. A pe-
sar de esa posible diversidad funcional, las madri-
gueras espirales comparten un patron de excavacion
similar y un registro icnolégico comparable, y por
ello pueden considerarse (con reservas) resultados de
comportamientos similares. Asumiendo esta consi-
deracién, podemos interpretar su aparicion en deca-
podos y vertebrados como claramente homoplasico.
También lo es la aparicion en reptiles mamiferoides y
roedores. Entre braquiruros y thalassinidos también
cabe pensar que estamos frente a una analogia etold-
gica ya que si se tratara de un comportamiento ho-
mologo cabria esperar que apareciera en otros gru-
pos de decapodos.

Otro ejemplo de la utilizacion de este criterio lo
encontramos en Genise (2000). Este autor define la
icnofamilia Celliformidae para incluir todos aquellos
icnogéneros que se caracterizan por presentar celdas
con revestimientos lisos y cierres espirales, y consi-
dera estos caracteres homologos para todos los icno-
géneros porque representan comportamientos sufi-
cientemente complejos (utilizando el criterio de icno-
complejidad que se describe mas abajo) que sélo se
conocen en la familia de insectos Apidae.

Criterio icnomorfoldgico
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El criterio morfologico de los etélogos no puede
ser directamente utilizado para icnofosiles, pues rara
vez podemos reconocer directamente las partes ana-
témicas implicadas en el comportamiento ni el tipo
de movimiento que realizan. Sin embargo, el andlisis
detallado de las caracteristicas morfolégicas de la tra-
za nos puede dar valiosa informacion sobre su modo
de construccion y las caracteristicas anatémicas de
los elementos empleados en su produccién.
Diferencias construccionales importantes (que repre-
sentan un patrén de construccion o anatémico distin-
to) en icnofosiles que representan un comportamien-
to similar (que puede estar representado, por ejem-
plo, en su patron de desplazamiento) seran indicado-
res de analogia de ese comportamiento compartido.
Este criterio icnomorfolégico se basa por tanto en las
caracteristicas morfologicas de la traza y no directa-
mente en las anatémicas del productor.

Seilacher (1986) utiliza este criterio para establecer
la existencia de convergencia evolutiva entre algunas
especies de los icnogéneros Nereites, Dictyodora,
Taphrhelminthopsis (=Scolicia) y Spirophycus. Todas
ellas presentan un patron de desplazamiento mean-
driforme regular que corresponde a un comporta-
miento caracterizado por presentar fobotaxia (evitar
excavaciones previas), tigmotaxia (realizar las exca-
vaciones cerca de las previas) y homostrofia (efectuar
giros de 180°). En la figura 2 se muestran dos ejem-
plos de este tipo de desplazamiento (Nereites y Dic-
tyodora). Sin embargo, a pesar de su patrén similar es-
tas trazas presentan un estilo construccional clara-
mente diferenciado, lo que demuestra el caracter ho-
moplasico del patron de desplazamiento. Papentin y
Roder (1975), a partir de un experimento informatico,
consiguieron obtener patrones de este tipo partiendo
de “especies informaticas” con comportamiento ini-
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cial diferente al someterlas a un criterio de seleccion
basado en la eficiente explotacion del sedimento, en
un claro ejemplo de convergencia etologica.

Criterio de icnocomplejidad

El criterio de calidad especial tiene una importan-
cia remarcable y si puede ser trasladado a los com-
portamientos fosiles como un criterio de icnocomple-
jidad. Cuanto mas complejo sea un icnotaxén, en el
sentido de que representa un comportamiento com-
plejo y/0 que contiene gran informacion biotaxon6-
mica, mas probable serd que sea monofilético.
Idealmente seria interesante disponer de un indice de
complejidad que permitiera cuantificar o semicuanti-
ficar esa complejidad.

Previamente ya se ha comentado el uso de este
criterio por parte de Genise (2000) en combinacion
con el criterio del productor para establecer el mono-
filetismo de la icnofamilia Celliformidae.

Otro posible candidato a la homologia basandose
en este criterio es el icnogénero Paleodictyon. Este gra-
fogliptido representa sistemas de galerias que for-
man una red hexagonal muy regular con multiples
aperturas verticales de conexiéon con la superficie
(e.g. Uchman, 1995). Garlick y Miller (1993) realiza-
ron una simulacién informatica de la construccion de
Paleodictyon, concluyendo que el organismo produc-
tor tenia que tener unas habilidades de navegacion
extraordinarias y una gran capacidad de calcular dis-
tancias y angulos con precision. ElI programa infor-
matico que elaboraron era mucho mas complejo que
el necesario para producir pistas meandriformes co-
mo las comentadas mas arriba. La complejidad del
programa es un reflejo de la complejidad del com-
portamiento y por tanto un argumento a favor de un
origen monofilético de este icnogénero.

Criterio de conexion de estados intermedios

Este criterio es directamente aplicable a icnofosi-
les con el mismo significado que tiene para los etélo-
gos, aunque desde un punto de vista icnoldgico los
periodos de tiempo en que se desarrollan las etocli-
nas son mucho mayores. Este criterio se aplicaria
cuando es posible establecer secuencias evolutivas
etoldgicas para un determinado icnotaxon. Si estas
secuencias son coherentes morfolégica y temporal-
mente, un escenario monofilético sera el mas proba-
ble para dicho icnotaxon.

El icnogénero Dictyodora incluye diversas icnoes-
pecies desde el Ordovicico hasta el Carbonifero, to-
das ellas bien caracterizadas por semejantes caracte-
risticas construccionales complejas (de manera que
los criterios del productor y de icnocomplejidad apo-
yan su caracter homologo). Dictyodora es una traza de

pastoreo compuesta por una pista meniscada basal y
una delgada pared vertical medio-dorsal (figura 2.B).
Seilacher (1967) y Benton (1982) han propuesto lineas
evolutivas para el icnogénero caracterizadas por un
incremento en la altura de la pared, un aumento en la
regularidad del patrén meandriforme y el desarrollo
de una estructura conica espiral. Estas etoclinas son
coherentes y refuerzan el escenario monofilético para
el icnogénero.

Criterio estratigrafico

Un criterio exclusivo para icnofésiles, propuesto
aqui por primera vez, es el criterio estratigrafico. Este
criterio se basa en la distribucidn estratigréafica de los
icnotaxones. Si un icnotaxén tiene un registro estrati-
grafico claramente discontinuo, esta caracteristica
puede contribuir a favorecer su interpretacion en un
escenario de homoplasia. Los icnotaxones que cum-
plen estas condiciones pueden ser designados como
icnotaxones Lazaro extendiendo a los icnofosiles el
término definido por Jablonski (1986) para cuerpos
fésiles. Sin embargo, el criterio ha de ser utilizado con
precaucion ya que el hiato puede resultar de una de-
ficiencia en el registro y no de una apariciéon maltiple
independiente del mismo comportamiento (figura
3.A). Para que el criterio sea valido, el hiato en el re-
gistro del icnotaxén debe ser extenso y absoluto, y el

Figura 3. Posibles escenarios evolutivos para icnotaxones con dis-
tribucion estratigréafica discontinua (icnotaxones Lazaro) (A) y con-
tinua (B) 7/ Possible evolutionary scenarios for ichnotaxa with disconti-
nuous (Lazarus ichnotaxa) and continuous stratigraphic distribution.
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Figura 4. Un ejemplo de un posible icnotaxén Lazaro: Gyrochorte. A. Distribucion estratigrafica del icnogénero (basada en datos de Gibert
y Benner, 2002). B. Gyrochorte del Ordovicico de Utah. C. Gyrochorte del Jurasico de Utah./ An example of a possible Lazarus ichnotaxon:
Gyrochorte. A. Stratigraphic distribution of the ichnogenus (based on Gibert and Benner, 2002). B. Gyrochorte from the Ordovician of Utah. C.

Gyrochorte from the Jurassic of Utah.
registro previo y posterior debe ser abundante. Por
supuesto, al tratarse de un criterio basado en la au-
sencia de registro, nuevos hallazgos pueden invalidar
las hipotesis alcanzadas. Este criterio sélo es valido
para icnotaxones Lazaro, ya que un registro continuo
por si solo no es garantia de homologia (figura. 3B).
Un posible ejemplo de icnotaxén Lazaro seria
Gyrochorte. Gibert y Benner (2002) recogen los registros
seguros de este icnogénero (figura 4). Gyrochorte apare-
ce en el Ordovicico de Norteamérica y desaparece del
registro fosil hasta el Triasico. Durante el Mesozoico,
especialmente durante el Jurasico, el registro es conti-
nuado y muy abundante. En el Terciario solo se cono-
ce en el Eoceno de Argentina (Olivero y Lépez, 2001) y
en el Plioceno de Espafa. En este registro se detecta un
hiato de méas de 200 millones de afios entre el
Ordovicico superior y el Tridsico medio. Esta circuns-
tancia favorece la interpretacién de una doble apari-
cién de caracter homoplasico del comportamiento cau-
sante de Gyrochorte. Sin embargo, nuevos hallazgos
podrian cerrar ese hiato e invalidar esta hipétesis.

Utilizacion de los criterios

Los criterios propuestos no deben ser aplicados
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de manera aislada sino en combinacion. Cuantos mas
criterios a favor de un escenario de homologia u ho-
moplasia, més consistente serd la hipotesis. Los crite-
rios aqui propuestos tienen diferente valor. Algunos
aportan pruebas bastante concluyentes mientras que
otros simplemente contribuyen a apoyar una u otra
hipotesis. Asi pues, los criterios del productor e icno-
morfoldgico permiten establecer la existencia de ho-
moplasias de manera clara. Sin embargo, mientras
gue el primero si puede contribuir a dar solidez a un
escenario de homologia, el icnomorfolégico sélo lo
puede hacer en combinacién con el criterio de icno-
complejidad. El criterio de conexion de estados inter-
medios puede apoyar la hipotesis de homologia, sin
embargo necesita del refuerzo de otros criterios, ya
gue si no se produciria un caso de razonamiento cir-
cular (i.e., el criterio que permitiria establecer la ho-
mologia y por tanto validaria el establecimiento de
etoclinas seria la propia existencia de etoclinas).
Finalmente el criterio estratigrafico apoya escenarios
polifiléticos para icnotaxones L&zaro, pero no aporta
demasiado en sentido contrario, es decir para icnota-
Xones con registro continuo. Por todo ello, es muy
importante combinar diferentes criterios para apor-
tar solidez a una hip6tesis evolutiva para un icnota-
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x6n o conjunto de icnotaxones.

Interés del reconocimiento de homologiay
homoplasia en el registro icnoldgico

Las aportaciones de la utilizacién de los criterios
expuestos en este articulo a la icnologia y a la paleo-
biologia en general son diversos:

En primer lugar, un andlisis de este tipo es en si
mismo una aportacién interesante para entender una
determinada traza fésil o las relaciones entre diferen-
tes trazas. Establecer si un icnotaxdn tiene un origen
Unico o multiple (es decir, si es monofilético o polifi-
Iético) contribuye a completar el significado que tie-
ne dicho icnotaxén.

La caracterizacién de homologias deberia ser pre-
misa esencial para el establecimiento de linajes evo-
lutivos icnolégicos (etoldgicos).

El reconocimiento de homoplasias permite abor-
dar el tema de la plasticidad del comportamiento y
debe contribuir a entender las condiciones en que se
produce convergencia etologica.

Un analisis del tipo propuesto aqui puede contri-
buir a un refinamiento de la icnotaxonomia de las
trazas estudiadas. Aunque la icnotaxonomia debe ba-
sarse en caracteres morfolégicos y no en interpreta-
ciones bioldgicas o filogenéticas (Rindsberg, 1999), la
eleccidn de unas icnotaxobases en favor de otras pue-
de estar influenciada por consideraciones de tipo fi-
logenético.
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