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PRÓLOGO

Desde que los científicos empezaron a desenterrar fósiles de dinosaurios, se ha especulado, debatido e indagado sobre su posible comportamiento. A partir de las deducciones más simples —como, por ejemplo, «los animales con dientes grandes y serrados en forma de hoja eran herbívoros»—, se empezaron a hacer conjeturas sobre los dinosaurios que vivían en grupo, trepaban a los árboles o cazaban para alimentarse, así como sobre el resto de las correlaciones que conforman el comportamiento de un gran vertebrado terrestre. A mediados del siglo xix, los huesos de los dinosaurios se reducían a un puñado de esqueletos incompletos, y el comportamiento animal aún no se reconocía como una disciplina propiamente dicha dentro de la zoología, por lo que debemos disculpar algunas extrapolaciones que, a la luz de la deslumbrante retrospectiva, resultan un tanto absurdas.

Aun así, el reto primordial que afrontaron los primeros paleontólogos permanece vigente. Si alguien quiere estudiar, pongamos, la capacidad de resolución de problemas de las tortugas, la facultad memorística de los cuervos, el tamaño de la manada preferido de las iguanas o los rituales de apareamiento de los loros, basta con observar a los animales vivos para llegar a comprender su modo de vida. Podemos colocar rastreadores a todo tipo de especies, de ballenas a abejas, para saber cuándo y dónde buscan alimento y durante cuánto tiempo, así como observar cómo varían estos datos en función de la temperatura, de la latitud, de la estación del año y de cualquier otra de las infinitas variables que deseemos evaluar. Es posible seguir a un solo animal durante toda su vida, estudiar a varias generaciones en el laboratorio, analizar sus genomas, determinar sus relaciones y llevar a cabo experimentos para poner en entredicho ciertas ideas sobre cómo y por qué responden a determinados estímulos. Desafortunadamente, el paleoetólogo carece de todos estos recursos, de modo que todo lo relacionado con la vida de las especies antiguas debe deducirse corrientemente a partir de evidencias muy limitadas y, por lo tanto, siempre con su grano de sal (e incluso, a veces, con un salero entero).

Eso no quiere decir que el estudio del comportamiento de los dinosaurios sea una mera especulación, que no tenga fundamento científico o que no haya forma de superar las posturas, a menudo contradictorias, que han favorecido un comportamiento en detrimento de otro. Las ideas pueden ser corroboradas, secundadas o rechazadas, las especies vivas pueden compararse con sus patrones de comportamiento y las hipótesis mecánicas (¿el diente tiene fuerza suficiente como para poder quebrar un hueso?) pueden evaluarse rigurosamente. Existen grandes lagunas e incertezas, y ciertas ideas que antaño se sostenían con convicción deben ser desterradas o, como mínimo, reconsideradas, pero en los últimos años se ha producido un replanteamiento del comportamiento de los dinosaurios. Ha dejado de ser un tema en el que todo vale, y actualmente no es aceptable lanzar una hipótesis descabellada y sin fundamento en la última línea de un artículo y dejarla ahí. O, al menos, ya no es algo tan habitual. Pero es un indicador de que cada vez hay un mayor número de artículos más reflexivos y perspicaces presentados por un mayor número de investigadores sobre más fósiles nuevos. Por lo tanto, es una era fascinante para cualquier persona interesada en el comportamiento de los dinosaurios.

Este libro pretende despertar la atracción de los paleontólogos interesados en el comportamiento, asaltar la curiosidad de los etólogos fascinados por los dinosaurios y captar la atención de los biólogos en general. Justo es decir que su riesgo evidente radica en quedarse corto en todas las áreas y en no estar dirigido a nadie en particular; pero no puedo ignorar que, concretamente en los primeros capítulos, será necesario abordar algunas cuestiones que, según el lector, pueden constituir información nueva y relevante o, por el contrario, resultar demasiado simplificadas o triviales. Por otra parte, aunque espero que el contenido sea riguroso en su aproximación a la literatura científica, mi estilo de redacción tiende a ser más bien coloquial. Con ello, pretendo que sea accesible y útil tanto para lectores profanos como para estudiantes y académicos. Si lo he conseguido o no, solo el tiempo y las críticas en línea lo dirán.

Aunque el libro se ha escrito con la expectativa de que se lea entero, soy muy consciente de que mucha gente leerá solamente ciertos capítulos o apartados concretos. Puesto que a menudo es difícil separar muchas de las características de los comportamientos de su íntima asociación con otros aspectos de la biología (por ejemplo, los cuernos que se utilizaban para luchar con los rivales también eran propensos a desplegarse como señales visuales), algunas de ellas hacen múltiples apariciones en el texto, y hay una cierta cantidad de referencias cruzadas a lo largo del libro que facilitan al lector llevar a cabo un seguimiento de los temas que se tratan en más de un capítulo, o donde se entrecruzan las áreas de investigación. Aunque los estudios científicos que examinan específicamente el comportamiento de los dinosaurios son relativamente pocos y dispersos en comparación con, por ejemplo, los dedicados a su anatomía y a su historia evolutiva, existe un número considerable de artículos y de capítulos de libros en esta área, así como muchos otros que complementan los puntos clave de forma esporádica. Sería imposible elaborar una revisión exhaustiva de este material, por lo que, a la hora de elegir las citas, he optado por centrarme en las referencias más recientes, en las revisiones generales o en los ensayos clásicos más relevantes. Asimismo, hay bastantes hipótesis o ideas marginales que corren por ahí con respecto a los dinosaurios —muchas más que las que se centran en la mayoría de los otros grupos fósiles—, y resulta imposible prestar atención a cada sugerencia que se plantea sobre, por poner un ejemplo, la función de los brazos del Tyrannosaurus (en adelante, tiranosaurio). Por lo tanto, en general, doy preferencia a aquellas ideas que han sido relativamente bien avaladas por la literatura, o al menos a aquellas que han predominado en los debates sobre el comportamiento de los dinosaurios.

Además, este libro también adopta lo que quizá sea un enfoque liberal del comportamiento, e incluye aspectos de la biología animal como su ocupación de distintos hábitats o la naturaleza de sus sentidos. Puede que se nos escapen detalles sobre cómo interactuaba con su entorno un dinosaurio que habitaba en una región costera frente a otro que habitaba en los bosques de las tierras altas, pero este aspecto de su ecología habría influido profundamente en el comportamiento de cada especie si, por ejemplo, tenemos en cuenta las diferencias entre el clima y el refugio disponible. Asimismo, aunque sea difícil establecer detalles concretos sobre su comportamiento, averiguar si una especie tenía una agudeza visual elevada y un olfato limitado, por ejemplo, también serían consideraciones importantes para saber a qué tipo de estímulos podía responder y cuáles ignoraba. Si este libro se ciñera únicamente a las interacciones directas con otros animales o a las evidencias exactas del comportamiento, sería considerablemente más breve. No obstante, los capítulos principales tratan de abordar tanto los antecedentes biológicos como diversos aspectos del comportamiento (¿por qué los animales viven en grupos? ¿por qué los animales luchan?), así como las hipótesis y los datos disponibles que se han atribuido a diversos comportamientos de varios dinosaurios. Así que, en lugar de sintetizar una lista de ensayos que muestran que la especie X probablemente hizo Y, este libro pretende ser una obra más integradora que ahonde en nuestra comprensión general del comportamiento de los dinosaurios y, observando los orígenes de las hipótesis y los mecanismos de obtención de estas conclusiones, que en el futuro proporcione una base para nuevas inferencias y estudios. Por lo tanto, esto no es un mero catálogo de lo que ya sabemos hasta ahora (o de lo que se está debatiendo actualmente), sino un relato sobre cómo hemos llegado aquí, y tal vez sobre el camino que debemos seguir para resolver los conflictos que discurran y para desarrollar más conocimientos en el futuro.
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Figura 0.1. El estudio moderno del comportamiento de los dinosaurios consiste en intentar reconstruir lo que se ha perdido a partir de los limitados datos disponibles en el registro fósil y de nuestra comprensión de los animales vivos. Aquí se ejemplifica con una estructura de exhibición extinta y otra no extinta: un Triceratops y un pavo real. Fotografía cortesía de Gareth Monger.





También se da el caso de que, por diversas razones, algunas áreas de investigación sobre el comportamiento de los dinosaurios son muy profundas, mientras que otras son mucho más limitadas. Inevitablemente, los grandes carnívoros tienden a atraer mucho interés, mientras que los saurópodos gigantes cuentan con muy pocos cráneos conservados, lo que dificulta el estudio de sus cerebros y sentidos. Por ello, no me disculparé por seguir dichos patrones aquí. Esto significa que algunos grupos importantes de dinosaurios recibirán muy poca atención, y que la megafauna hipercarismática y sobreexpuesta seguirá siendo la dominante. Sin embargo, dado que muchos estudios se centran en una sola especie, la extrapolación o la inferencia resultan necesarias para establecer algo significativo acerca de sus parientes. Por ello, no se trata de una elección tan mala como podría parecer en un primer momento. Podría decirse que, por ejemplo, hay demasiados ensayos que se centran en el Tyrannosaurus rex, si bien constituyen un excelente referente para sus parientes más cercanos y, hasta cierto punto, para los grandes depredadores en general. En consecuencia, este libro constituye un reflejo de la literatura actual y de las nuevas tendencias en investigación. Aunque no siempre sea lo ideal, como mínimo me permitirá señalar a los interesados en este campo que existe una clara necesidad de restablecer ciertos equilibrios en el futuro.



1

INTRODUCCIÓN A LOS DINOSAURIOS

Los Dinosauria* representan un grupo extremadamente prominente de tetrápodos que constituyeron el grupo terrestre dominante durante la mayor parte del Mesozoico, cuyos descendientes pueden observarse holgadamente en más de diez mil especies de aves actuales. (A lo largo de este libro me referiré a los dinosaurios y a los Dinosauria como un grupo parafilético, excluyendo por consiguiente tanto a las aves mesozoicas como contemporáneas a menos que se indique explícitamente lo contrario). Aunque ya en el siglo xviii se hablaba de ciertos fósiles fragmentarios que hoy reconocemos como dinosaurios, estos cobraron importancia con la denominación del carnívoro británico Megalosaurus (en adelante, megalosaurio) en 18241 y del herbívoro Iguanodon (en adelante, iguanodonte) en 1825,2 así como con la acuñación del nombre «Dinosauria», o «lagartos terriblemente grandes», por Richard Owen en 1842.3 Los dinosaurios crecieron rápidamente tanto en número de especies descritas como en rangos taxonómicos reconocidos, ya que los fósiles encontrados eran cada vez más numerosos, más perfeccionados y de mayor tamaño. Los dinosaurios han pasado a convertirse en una de las principales áreas de interés en el floreciente campo de la paleontología llegando a ser fundamentales para el estudio de la historia de la vida en la Tierra (figura 1.1).

La imagen que tenemos hoy en día de los dinosaurios ya no es la de aquellos monstruos estúpidos y lagartados de la Era Victoriana que arrastraban la cola y mataban a sangre fría, sino la de animales erguidos y audaces que, si bien no estaban dotados de una gran inteligencia, tampoco tenían un pelo de tontos. Actualmente se han descubierto fósiles de dinosaurios en docenas de países y en todos los continentes, incluida la Antártida;4 en vida ocuparon todos los ecosistemas, de montañas a deltas y de desiertos a bosques,5 y entre ellos caminaron los animales terrestres más grandes de todos los tiempos.6 Disponemos de fósiles de dinosaurios con la piel y las plumas intactas,7 así como de otras estructuras de tejidos blandos como crestas de gallo,8 e incluso rastros de patrones y colores originales de animales vivos.9

Estos descubrimientos, unidos a dos siglos de investigación, han permitido llevar a cabo enormes avances en la reconstrucción de todos los aspectos de la biología de los dinosaurios. Estos organismos ancestrales ya se encuentran firmemente asentados en la ciencia moderna, aunque siguen existiendo grandes lagunas y áreas de incertidumbre en nuestra comprensión de estos increíbles animales.
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Figura 1.1. Quizá no exista un dinosaurio «típico», dada su enorme variedad de formas, tamaños y, por supuesto, comportamientos. He aquí, al menos, un ejemplo: el gran terópodo Allosaurus del Jurásico tardío, con diferencia el carnívoro más común en su ecosistema, bien representado en el registro fósil y especialmente estudiado. La ilustración nos permite ver un esqueleto restaurado y una reconstrucción de la vida del animal. Obra de Gabriel Ugueto.





ORÍGENES Y RELACIONES

Los dinosaurios son miembros del clado de reptiles Archosauria, que incluye a los cocodrilianos actuales (así como a sus antepasados y parientes extintos) y a los reptiles voladores del Mesozoico, los pterosaurios, entre otros grupos. (Los científicos cada vez están más convencidos de que los quelonios —las tortugas anfibias de agua dulce y salada, las tortugas anfibias de agua dulce y las tortugas terrestres— también son arcosaurios o sus parientes más cercanos, aunque todo ello sigue siendo objeto de debate académico y actualmente no puede afirmarse con seguridad; por simplicidad, los excluiremos de este clado). Los arcosaurios se caracterizan por la presencia de una fenestra antorbital (una abertura en el cráneo entre las fosas nasales y las órbitas, aunque en muchos grupos se ha perdido secundariamente), dientes aserrados implantados en las cavidades de las mandíbulas y una postura erguida con las extremidades albergadas bajo el cuerpo (aunque, como ocurre con tantos rasgos definitorios, la historia evolutiva ha modificado estos rasgos en varios grupos, como puede observarse en la postura semiarrastrada de los cocodrilianos modernos).10

Entre los diversos arcosaurios había un grupo de carnívoros bípedos u omnívoros pequeños (de menos de dos metros de longitud) denominados dinosauromorfos, que en última instancia dieron lugar a los dinosaurios. A finales del Triásico medio, hace unos 240 millones de años,11 los dinosaurios se separaron de sus antepasados dinosauromorfos. En esa época existía una única gran masa terrestre, Pangea, que era en gran medida cálida y seca, aunque los primeros dinosaurios puede que prefirieran las regiones más frías.12 Inevitablemente, los primeros dinosaurios tienen un aspecto extremadamente similar al de sus parientes más cercanos, y el punto exacto de separación y de diferenciación entre ambos es incierto. Tal es la proximidad entre ambos en este punto que el género Nyasasaurus (nyasasaurio) del Triásico medio de Tanzania, por ejemplo, puede ser el dinosaurio más antiguo conocido o el dinosauromorfo más cercano a los dinosaurios.11

Los primeros dinosaurios eran pequeños carnívoros bípedos, un componente relativamente menor de los primeros ecosistemas terrestres del Triásico tardío. Aunque se diversificaron y aumentaron de tamaño, no fue hasta la extinción a finales del Triásico tardío cuando los dinosaurios se convirtieron en el grupo terrestre dominante del Mesozoico.12 Durante mucho tiempo, los dinosaurios se han dividido en tres grandes clados: los terópodos, bípedos predominantemente carnívoros antepasados de las aves; los sauropodomorfos, herbívoros que tenían el cuello largo y en su mayoría eran de gran tamaño; y los ornitisquios, herbívoros que produjeron una diversidad mucho mayor de formas corporales que los otros grupos.12
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Figura 1.2. Los principales ascendentes de los dinosaurios, con los terópodos ejemplificados por el Tyrannosaurus (arriba), los sauropodomorfos por el Diplodocus (abajo) y los ornitisquios por el Stegosaurus (centro) y el Triceratops (derecha). Obra de Gabriel Ugueto.





Los terópodos y los sauropodomorfos pertenecen al grupo de los saurisquios («reptiles con cadera de lagarto» por su pubis orientado hacia delante, aunque en los terópodos derivados y en las aves el pubis se orienta hacia atrás) como taxones hermanos de los ornitisquios (figura 1.2), aunque recientemente esta interpretación ha sido puesta en duda. La reinterpretación de una serie de rasgos, junto con nuevos descubrimientos, han sugerido que, efectivamente, los terópodos podrían agruparse con los ornitisquios a expensas de los sauropodomorfos.13 Esta hipótesis ha sido objeto de controversia, pero es ciertamente posible dada la aparente ausencia de ornitisquios en el Triásico (no obstante, véase la nota 14). La naturaleza exacta de esta división es en gran medida irrelevante por lo que respecta a los debates sobre el comportamiento, aunque por simplicidad y claridad se recurre a la división «tradicional» entre saurisquios y ornitisquios.

GRUPOS PRINCIPALES

Se conocen alrededor de mil quinientos géneros válidos de dinosaurios, aunque esta cifra ha venido aumentando alrededor de treinta a cincuenta géneros por año durante al menos la última década. Cada uno de los tres clados principales está bien representado con varios centenares de taxones; sin embargo, los terópodos constituyen el grupo más numeroso, mientras que los sauropodomorfos son los menos abundantes.

Los terópodos van desde pequeños animales de apenas un kilo de peso hasta gigantes como los tiranosaurios, que podían llegar a medir más de trece metros y alcanzar las siete toneladas. Aunque la forma bípeda básica de los terópodos era esencialmente universal, varían enormemente en el tamaño del cráneo y en la longitud del cuello, de las patas y, sobre todo, de los brazos.15 Ancestralmente, los terópodos eran carnívoros, dotados de garras afiladas en las manos y los pies. De hecho, todos los dinosaurios carnívoros conocidos son terópodos, aunque algunos se especializaron en consumir peces o insectos. Además, varios linajes del Jurásico y del Cretácico adoptaron dietas omnívoras o incluso herbívoras en distintas épocas.16 Numerosos terópodos derivados se conservan con plumas y también presentan varios rasgos propios de las aves, como huesos huecos (parte del sistema de extensión de las vías pulmonares denominado sacos aéreos). Por otra parte, múltiples investigaciones demuestran que las aves derivaron en última instancia de un grupo de pequeños terópodos del Jurásico medio.17 Concretamente, se conocen numerosos terópodos pequeños y emplumados de yacimientos fósiles de excepcional conservación, por lo que la evolución hacia las aves es una de las transiciones mejor estudiadas y comprendidas de la biología.

Los sauropodomorfos son célebremente conocidos ya que evolucionaron hasta convertirse en los animales terrestres más grandes de todos los tiempos. En el Triásico, los sauropodomorfos primitivos (a menudo denominados «prosaurópodos») eran mayores que el resto de los animales terrestres de la época, pero eran pequeños en comparación con los que aparecieron posteriormente.6 Los prosaurópodos eran predominantemente bípedos, aunque algunos fueron cuadrúpedos durante la infancia. Se caracterizaban por tener cuellos relativamente largos con cabezas pequeñas y un cuerpo grande, rasgos morfológicos asociados a su adaptación al herbivorismo.6 No obstante, se estima que algunas de las primeras especies pudieron haber sido omnívoras. En el Jurásico fueron sustituidos por los saurópodos, animales cuadrúpedos que conservaron la cabeza pequeña, pero ahora dotados de un cuello aún más largo,18 y que dieron lugar a gigantes que podían superar las cincuenta toneladas. Los sauropodomorfos también tenían vértebras neumáticas invadidas por sacos de aire, y los mayores de estos animales presentaban numerosas vértebras muy ligeras habida cuenta de su tamaño. Sin embargo, como consecuencia de ello, gran parte de sus esqueletos suelen estar mal conservados. Aun así, es común hallar los huesos apneumáticos, relativamente robustos, así como los huesos macizos de las extremidades. Los saurópodos dominaron los paisajes del Jurásico, aunque fueron bastante menos comunes en el Cretácico, sobre todo en el hemisferio norte.

Sería un error añadir a los ornitisquios en el grupo de «todos los demás dinosaurios», aunque muestran una considerable variación en su forma general, a diferencia de los dos linajes de saurisquios. Los ornitisquios van desde los pequeños animales bípedos de un metro de longitud hasta los gigantescos cuadrúpedos de 15 metros. Había animales envueltos en placas acorazadas y púas, otros con gigantescos cuernos, golas, crestas y protuberancias en la cabeza, muchos con cráneos desprovistos de ornamentación e incluso algunos provistos de filamentos parecidos a las plumas, además de escamas.19 De nuevo, con la excepción de algunos de los taxones más antiguos, que probablemente eran omnívoros, todos ellos eran animales herbívoros. Los ornitisquios mostraban adaptaciones extraordinarias para consumir y procesar plantas (en comparación con los sauropodomorfos, que se alimentaban principalmente de la mayor cantidad posible de materia vegetal), como la evolución de un pico en la parte anterior de la mandíbula y de dientes en la parte posterior.16 Aunque eran poco comunes en sus orígenes, y hoy por hoy no tenemos constancia de su existencia durante el periodo Triásico, los ornitisquios eran componentes importantes de las faunas del Jurásico, y en el Cretácico se convirtieron en los herbívoros dominantes de la mayoría de los ecosistemas terrestres.

Para consultar más información sobre los principales clados de terópodos, sauropodomorfos y ornitisquios, véase la guía del Apéndice (pág. 241).

BIOLOGÍA BÁSICA

Aunque existen algunas lagunas importantes en el registro fósil de los dinosaurios, dada su distribución por todo el globo,4 aparentemente ocuparon todos los ecosistemas terrestres importantes de la Tierra, desde los desiertos arenosos20 hasta el hielo ártico.21 Como ocurre con muchos animales modernos de gran tamaño, las especies individuales se encontraban en múltiples entornos, y existen evidencias sólidas de la migración de varios dinosaurios.22 Esto sugiere que las migraciones anuales habrían sido habituales en al menos algunas especies.

Como se ha indicado anteriormente, entre los dinosaurios hay herbívoros, omnívoros y carnívoros.23 Sin embargo, más allá de esta afirmación general sobre su ecología alimentaria, tenemos evidencias sólidas de dietas generalistas y específicas. Entre los herbívoros, hay taxones de los cuales actualmente sabemos que se alimentaban de forma selectiva o en grandes cantidades, y otros que se alimentaban en mayor o menor medida. En cuanto a los terópodos, existen evidencias de depredación a larga distancia, de carnivoría de otros animales grandes, de carroñeo, de piscivorismo y de insectivorismo. Las evidencias que respaldan estos patrones diversos de comportamiento provienen de numerosas fuentes, como los coprolitos fosilizados (heces) y las egagrópilas regurgitadas, el contenido estomacal fósil, la forma y el desgaste de los dientes, la forma de la cabeza y el tamaño de la boca, así como las huellas de mordeduras en los huesos, entre otros indicios.24

El registro fósil de los dinosaurios es suficiente para rastrear algunos patrones evolutivos importantes a lo largo de su historia, por lo que hemos podido identificar tendencias importantes a lo largo de sus 180 millones de años de evolución. En particular, los dinosaurios tendieron a hacerse más grandes con el tiempo, creando numerosas estirpes de gran tamaño, aunque la transición a las aves se produjo a partir de una reducción sostenida del tamaño de los terópodos a lo largo de decenas de millones de años.12 Otra transición importante es el cambio reiterado de la bipedestación al cuadrupedismo en varias estirpes de dinosaurios,25 algo que se ha observado principalmente en los diversos herbívoros, pero nunca (o, al menos, todavía no) en los terópodos.

En cuanto a la locomoción, entre el enorme número de dinosaurios conocidos y la variación en los planes corporales, desde terópodos bípedos de 1 kg hasta saurópodos cuadrúpedos de más de cincuenta toneladas, había una amplia gama de habilidades en términos de aceleración, velocidad máxima y agilidad. Aunque los dinosaurios eran principalmente terrestres, muchos, si no todos, probablemente podían nadar,26 aunque aparentemente casi ninguno estuvo cerca de llegar a ser semiacuático.27 No obstante, algunos dinosaurios probablemente tenían la capacidad de trepar a los árboles28 e incluso eran habilidosos excavando.29

Muchos taxones de dinosaurios han sido identificados gracias a los yacimientos de mortalidad masiva, lo que sugiere que un gran número de individuos murieron juntos (véase la nota 31). También se han encontrado extensos rastros de huellas de lo que probablemente fueron miembros de la misma especie en movimiento e incluso en plena búsqueda de alimento (véase la nota 32). Sin duda, muchos de estos taxones eran gregarios, o incluso sociales, pasaban mucho tiempo viviendo en grupos y, como mínimo, tenían la potencialidad de establecer interacciones sociales complejas. Sin embargo, puesto que casi cualquier indicio de dos esqueletos de una misma especie encontrados juntos se ha llegado a utilizar para inferir comportamientos complejos en una especie o incluso en todo un clado, a menudo se han exagerado las evidencias acerca de la sociabilidad en los dinosaurios.33

Existen evidencias fehacientes de que los dinosaurios emitían señales sociosexuales,34 lo que indica que muchas especies se enviaban señales entre sí (y a otras especies) aunque no vivieran habitualmente en grupo. Entre las señales más evidentes se encuentran los numerosos cuernos, crestas y golas de diversas estirpes, pero también podrían incluirse algunas de las plumas presentes en los terópodos. Asimismo, la exhibición podría haber sido un componente importante de la evolución temprana de las plumas.34 La naturaleza exacta de los comportamientos de exhibición es casi imposible de determinar, aunque existen evidencias fehacientes de que algunos terópodos de gran tamaño llevaban a cabo cortejos rituales de «arañamiento», en los que, al igual que algunas aves modernas, las parejas de animales arañaban el suelo con las patas, dejando marcas distintivas que, insólitamente, se han conservado.35

Estas interacciones entre dinosaurios no eran meramente comunicativas, ya que existen evidencias fehacientes de comportamientos antagónicos, especialmente entre individuos conespecíficos.36, 37 Diversas patologías conservadas en huesos fósiles muestran que estos animales lucharon entre sí, en ocasiones causándose heridas graves. Hay constancia de numerosas marcas de mordeduras cicatrizadas (especialmente en tiranosaurios), algunas de las cuales presentaban signos de infección, así como de heridas por punzadas (asociadas a dinosaurios provistos de cuernos). Aunque es más difícil de diagnosticar, también hay indicios de combates interespecíficos entre dinosaurios, concretamente de ornitisquios que se defendían de terópodos depredadores (véase la nota 38). Además de las patologías identificadas como resultado del combate, inevitablemente los dinosaurios también acumulaban lesiones propias de la vida cotidiana. Por ello, se registran evidencias de diversas deformidades y de huesos patológicos, incluyendo múltiples afecciones distintas en un solo individuo.39 La evidencia de enfermedades o infecciones específicas es más difícil de determinar. No obstante, recientemente se ha avanzado significativamente en esta área,40 y algunas enfermedades modernas se han identificado tentativamente en fósiles de dinosaurios41 (figura 1.3).

Como animales terrestres dominantes durante la mayor parte del Mesozoico, los dinosaurios fueron componentes clave de los primeros ecosistemas. Probablemente tuvieron un profundo efecto en sus entornos locales y en las presiones de selección tanto sobre otros dinosaurios como sobre otras especies.

Si bien las interacciones específicas son imposibles de determinar, los dinosaurios probablemente ejercieron una fuerte presión de ramoneo sobre diversas plantas y de depredación sobre distintos animales (ya fueran dinosaurios u otras especies), además de haber albergado microbiota intestinal diversa, así como parásitos y otros microorganismos. Del mismo modo, hay muchos otros aspectos de la biología y del comportamiento de los dinosaurios que podemos inferir a partir del registro fósil, pero con cuantiosa dificultad y, en la mayoría de los casos, con base en un número reducido de especímenes o de especies.
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Figura 1.3. Reconstrucción de un Tyrannosaurus vivo con infecciones en la mandíbula similares a las observadas en las aves carnívoras modernas. Ilustración de la nota 41. Obra de Gabriel Ugueto.





Los dinosaurios probablemente compitieron con otras especies en la búsqueda de alimento y agua, pero se desconoce con cuáles y en qué medida. Conocemos los colores de un puñado de individuos, aunque sin duda existía variación intraespecífica y, en al menos algunas especies, dimorfismo sexual, con machos y hembras de apariencia distinta. Cuestiones como la tolerancia a la temperatura, la división del trabajo en el cuidado parental, las necesidades de agua, etc., son esencialmente desconocidas, y muchas podrían permanecer incognoscibles (figura 1.4).
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Figura 1.4. Un hallazgo relativamente reciente es la tolerancia a temperaturas bajo cero de los caimanes modernos (Alligator mississippiensis), lo que sugiere que el grupo contaba con una variedad de opciones fisiológicas y conductuales mucho más amplia de lo que se creía anteriormente. Si se pueden hacer descubrimientos de este tipo en taxones actuales bien estudiados, esto pone de manifiesto, como es lógico, las dificultades que supone reconstruir con precisión la fisiología de los animales antiguos. Fotografía cortesía de Jay Young y de Jason McDonald.





REPRODUCCIÓN Y CRECIMIENTO

No se han hallado evidencias directas del sexo de los dinosaurios, aunque es evidente que debieron de aparearse. Aunque el nacimiento de crías vivas puede evidenciarse en numerosos grupos de reptiles actuales, no tenemos constancia de que ningún arcosaurio haya dado a luz a crías vivas (aunque se sospecha de uno o dos clados fósiles), por lo que se presupone que todos los dinosaurios eran ovíparos. Se han descubierto innumerables huevos de dinosaurio, muchos de ellos en nidos organizados,42 e incluso se conocen algunas zonas de nidificación completas. Existen evidencias de que algunos de los dinosaurios más cercanos a las aves practicaban la incubación directa, incluyendo fósiles de individuos sentados directamente sobre nidadas de huevos.43

No obstante, aunque el cuidado parental posterior a la eclosión es casi universal en los arcosaurios actuales y probablemente era muy común entre los dinosaurios, el grado de cuidado y la forma en que los huevos y los nidos fueron incubados, y especialmente criados, es incierto.42 Sin embargo, el reciente descubrimiento de tiempos de desarrollo excesivamente largos en algunos embriones de dinosaurio44 complica todavía más esta cuestión, ya que resulta poco probable que los grandes dinosaurios pudieran cuidar de sus nidos durante más de tres meses seguidos, al mismo tiempo que buscaban comida y se mantenían a sí mismos.

Dados los límites del tamaño de los huevos, las especies más grandes habrían crecido a través de múltiples órdenes de magnitud, desde las crías hasta los adultos de mayor tamaño, un patrón inusual entre los vertebrados terrestres contemporáneos. En general, los dinosaurios crecían rápidamente a una edad temprana antes de ralentizar considerablemente su desarrollo a medida que alcanzaban tamaños más grandes.45 Como cabría esperar, las crías de dinosaurio no eran meras versiones a pequeña escala de los adultos, y los cambios durante la ontogenia, al menos en algunos casos bastante drásticos,46, 48 habrían dado lugar a que ocuparan múltiples nichos ontogenéticos distintos a medida que iban creciendo.49 Particularmente, muchas estructuras que probablemente actuaban como señales sociosexuales eran pequeñas en los jóvenes y tan solo empezaban a desarrollarse posteriormente durante la ontogenia, en el momento de la madurez sexual o cuando estaban cerca de alcanzarla.50 El crecimiento en general tampoco fue uniforme, y en algunos casos se observa una gran plasticidad en las tasas de crecimiento y una gran variación del tamaño en una edad determinada.51, 52 En consecuencia, el tamaño no suele ser un buen indicador para determinar la madurez de un solo espécimen.

Uno de los principales problemas para comprender el crecimiento y el desarrollo de los dinosaurios es la singularidad general de los animales jóvenes. Diversos prejuicios se oponen a la conservación y a la recolección de fósiles pequeños y jóvenes (son más difíciles de encontrar para los paleontólogos, es más probable que hayan sido devorados por carnívoros y tienen más probabilidades de descomponerse), pero incluso las estirpes de gigantes como los saurópodos han sido descubiertas a partir de unos pocos individuos diminutos. Otra cuestión que agrava el problema es la dificultad para identificar correctamente la edad de un espécimen dado,53 lo que conlleva que entren en conflicto términos como «adulto», «subadulto», «joven» y otras categorías etarias.54 Junto con las distintas trayectorias de crecimiento y los cambios anatómicos durante la ontogenia, esto ha llevado a un considerable debate y/o a ambigüedades relevantes sobre la identidad taxonómica de muchos dinosaurios jóvenes (véase la nota 48). En consecuencia, analizar el crecimiento y el desarrollo de los dinosaurios inevitablemente resulta complejo cuando no se sabe con certeza a qué taxones pueden pertenecer varios especímenes jóvenes.

CEREBRO Y SENTIDOS

Lo más importante al estudiar el comportamiento de los dinosaurios es su capacidad craneal y la entrada sensorial a su cerebro. Los cerebros de los dinosaurios no se conservan en el registro fósil (salvo alguna posible y destacada excepción).55 Por lo tanto, los datos sobre la forma y la estructura del cerebro de los dinosaurios se obtienen a partir de moldes naturales de la caja cerebral o endocráneo (el «cráneo interno» óseo que recubre el cerebro) y, más comúnmente en la actualidad, a partir de modelos digitales basados en escaneos de cráneos de dinosaurios.56 Dado que los cerebros de los vertebrados en gran medida tienen una estructura estereotipada, podemos identificar los principales elementos del cerebro —especialmente, el bulbo olfatorio, el cerebro, el lóbulo óptico y el cerebelo— en los dinosaurios y hacernos una idea aproximada de sus facultades relativas. Por consiguiente, los paleontólogos cada vez tienen un mayor conocimiento de los sentidos de los dinosaurios.57

Los dinosaurios habitaban un mundo complejo, y la variedad de sus ecologías condujo inevitablemente a una amplia gama de especializaciones en su capacidad para percibir e interactuar con el entorno. Estos individuos eran casi con total seguridad tetracromáticos y, al igual que las aves modernas, incluso podían ver el espectro ultravioleta.58 Esto significa que eran capaces de observar una gama de frecuencias luminosas mayor que la nuestra y, por lo tanto, un espectro de colores más amplio. Los análisis sobre el tamaño del bulbo olfatorio también se están empleando para determinar el sentido del olfato de los dinosaurios,59 por lo que empieza a ser posible llegar a reconstruir los sistemas sensoriales de especies concretas así como la historia evolutiva de estos sentidos60 a partir de las estructuras de sus cerebros.

Además de los componentes del cerebro, el cráneo óseo también puede proporcionar excelentes evidencias de los sentidos de los dinosaurios. Algunos terópodos, por ejemplo, tenían los ojos extraordinariamente grandes,61 lo que les habría proporcionado una gran agudeza visual y/o la capacidad de ver en condiciones de baja luminosidad. Se ha llegado a dilucidar la forma y la estructura de los oídos internos de algunos terópodos, y ahora pueden emplearse para reconstruir sus rangos probables de audición. Además, esto revela que algunos tenían orejas asimétricas. Esta asimetría permite a los animales percibir mejor la dirección de los sonidos, por lo que habría sido importante para los animales que se movían en entornos de escasa iluminación,62 lo cual nos proporciona más indicios sobre la ecología de las especies. La presencia de numerosos forámenes complejos en las mandíbulas de algunos terópodos de gran tamaño se ha empleado para argumentar una mayor sensibilidad facial en estas especies.63 Asimismo, aunque no está muy claro cómo se habrían utilizado o cuán sensibles habrían sido, es evidente que los dinosaurios debieron de estar dotados de mecanorreceptores en la piel y, por lo tanto, que habrían respondido a estímulos táctiles.
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Figura 1.5. Reconstrucción del cerebro de un Triceratops a partir de un escáner 3D del molde endocraneal. A partir de él, se puede obtener información importante sobre el tamaño y la estructura del cerebro, de sus distintas partes y del oído interno. Figura cortesía de Ashley Morhardt.





Raramente se encuentran endocastos con una calidad suficiente que permita reconstruir con detalle el cerebro de los dinosaurios, si bien hay algunos casos excepcionales, y aunque la mayoría proceden de especies más grandes y tardías, incluyen tanto animales del Triásico (véase la nota 64) como diminutos juveniles (véase la nota 65) (figura 1.5). Los estudios sobre el cerebro de los dinosaurios han avanzado considerablemente en los últimos años gracias a la creciente atención recibida (para consultar una revisión reciente, véase la nota 66). La capacidad intelectual incluso de los animales modernos es difícil de determinar, mientras que los estudios sobre los reptiles han sido limitados en comparación con los que se han llevado a cabo sobre los mamíferos y las aves, lo que a su vez limita las posibilidades de comparación con los dinosaurios. Aun así, es posible analizar aspectos como el volumen cerebral en comparación con el tamaño corporal y calcular el cociente de encefalización (CE) de los dinosaurios para obtener una estimación de su inteligencia. Pero los resultados no siempre son fehacientes; por esa razón la reciente sugerencia de que la inteligencia del tiranosaurio era comparable a la de un chimpancé ha sido refutada posteriormente (véase la nota 67). La medida del coeficiente intelectual es compleja y no consiste en una mera comparación del tamaño corporal con el volumen cerebral, sino que varía según la envergadura, y normalmente se calcula distintamente en mamíferos, aves y reptiles.68

Obviamente se conocen grandes variaciones en los dinosaurios, pero también existen grandes incertidumbres. Por ejemplo, se ha señalado que los cerebros típicos de los dinosaurios pueden haber contenido solamente el cincuenta por ciento del tejido cerebral real;69 pero Martin Brasier y sus colegas55 señalan que, aunque a los dinosaurios iguanodontianos se les había dado un rango de cociente de encefalización de reptil de 0,8-1,5, su espécimen de un hipotético cerebro real sugirió que una cantidad mucho mayor de tejido cerebral en un endocasto podría elevar el cociente de encefalización a 5. A modo de comparación, los reptiles tienen un cociente de encefalización de 0,4-2,4, los cocodrilianos contemporáneos de 0,9-1,1, mientras que las aves normalmente tienen un valor a partir de 6 (aunque el rango aquí es enorme, ya que va de 4 a más de 28 [para consultar todos estos datos, véase la nota 68]), por lo que potencialmente algunos dinosaurios se asemejaban más a las aves que a los reptiles.

Huelga decir que se conocen otros valores para varios dinosaurios, calculados utilizando diversos métodos y distintos valores de la correlación cerebro-endocavidad (BEC, por sus siglas en inglés). David Evans70 lo resumió muy bien y también proporcionó algunas estimaciones promediadas para varios clados por aquel entonces. Entre los ornitisquios, los Hadrosaurus (en adelante, hadrosaurios) se situaban en 2,8, los dinosaurios con cuernos en 1,4 y los dinosaurios acorazados en 0,7. Los sauropodomorfos se situaban en 0,6, y varios terópodos oscilaban entre 1,6 en los Allosaurus (en adelante, alosaurios) y 2,2 en los tiranosaurios, e incluso llegaban a 7,1 y 8,6 en algunos de los clados más derivados y parecidos a las aves. Algunos de estos valores proceden solamente de uno o dos estudios de taxones, mientras que otros abarcan una enorme variedad de especies y, de hecho, una enorme gama de valores, pero al menos son un buen punto de partida. En conjunto, sugieren que, tal vez sin que resulte sorprendente, los terópodos (especialmente, los más cercanos a las aves) eran más inteligentes que los sauropodomorfos y que los ornitisquios. (Para consultar una lista más reciente de taxones de dinosaurios con cálculos de CE, véase también la nota 71).

Sin embargo, persiste la incertidumbre sobre cómo calcular el tamaño del cerebro. Las investigaciones de Daniel Jirak y Jiri Janacek72 señalaron que la proporción de la correlación cerebro-endocavidad varía a lo largo de la ontogenia en los cocodrilianos y podría ser de tan solo un 29% en los tiranosaurinos adultos de gran tamaño, pero de un 100% en los tiranosaurios ancestrales. En general, algunos de los parámetros más bajos parecen improbables. Además, estudios recientes han aumentado estas variables y, lejos de situarlas entre el 29%-50%, las han incrementado situándolas a partir del 60%-70% (véase la nota 73), por lo que algunos de los parámetros más antiguos proporcionados anteriormente que favorecieron un cálculo del 50 % probablemente son meras subestimaciones. En resumen, el cálculo de un cociente de encefalización o la correlación cerebro-endocavidad de cualquier dinosaurio no es fácil. Además de estos parámetros variables, también es cuestionable hasta qué punto un cociente de encefalización nos permite determinar las capacidades mentales de un animal.74 Sin embargo, probablemente sea acertado afirmar que, en promedio, los dinosaurios eran más inteligentes que muchos reptiles actuales, prácticamente tan inteligentes como los cocodrilos contemporáneos, y que los escamosos más avanzados (los lagartos y las serpientes), pero a menudo menos que muchas aves contemporáneas.

Por todo ello, el tamaño del cerebro está simplemente correlacionado con el tamaño del cuerpo, y este factor explica por sí solo la mayor parte de la variación en el tamaño del cerebro animal. Por lo tanto, cualquier otra extrapolación sobre la inteligencia pasa a ser inmediatamente problemática,75, 76 mientras que las consideraciones incoherentes de las variaciones en la neuroanatomía y en las trayectorias evolutivas pueden llevar a suposiciones erróneas y dar lugar a confusión.77 En resumen, los cerebros de los dinosaurios pueden aportar pistas importantes acerca de su comportamiento, pero también pueden inducir a graves errores. Por lo tanto, inevitablemente, la naturaleza de la inteligencia de los dinosaurios y nuestra capacidad para ensayar e incluso para probar hipótesis sobre aspectos tales como el uso de herramientas (véase la nota 78), suponen cuando menos un reto apasionante.

RECAPITULACIÓN

Puede sonar trillado decir que los dinosaurios eran animales reales vivos, pero este punto parece pasarse por alto a menudo debido a las lagunas en el registro fósil. Estas limitaciones obligan a los investigadores a centrarse en lo que puede averiguarse a partir de esqueletos, huellas y, ocasionalmente, tejidos blandos conservados, como músculos y plumas, en lugar de especular sobre aspectos poco conocidos o desconocidos (figura 1.6). Aunque es difícil o incluso imposible determinar muchos aspectos de la biología de los dinosaurios (o se conocen a partir de datos tan limitados cuyas inferencias generales siguen siendo dudosas), no debe ignorarse que se trataba de animales reales que se desplazaban, se apareaban, se alimentaban, excretaban, rivalizaban, luchaban, morían y evolucionaban. Las lagunas pueden resultar frustrantes, pero el resto de la biología de los dinosaurios no debe caer en el olvido, incluso aunque la desconozcamos. No obstante, este breve repaso debería ofrecer una visión elemental de la biología de los dinosaurios y servir como introducción a estos animales, lo que permite apreciar su diversidad y su disparidad, además de sintetizar nuestro conocimiento fundamental sobre sus vidas.
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Figura 1.6.Reconstrucción del cráneo y de la cabeza del espinosáurido británico Baryonyx del Cretácico inferior. Aunque se conoce a partir de un cráneo bien conservado y relativamente completo, no se sabe con exactitud cómo era ni cómo se comportaba, lo que suscita muchas cuestiones pendientes de resolver, ya que las evidencias siguen siendo limitadas. Obra de Gabriel Ugueto.







* N. del T.: del griego δ∊ινός y σαῦρος, cuyo significado podría traducirse como «lagartos terribles».
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ESTUDIO DEL COMPORTAMIENTO

Los dinosaurios comían, dormían, se bañaban, se aseaban, cortejaban, se apareaban, construían nidos, ponían huevos, caminaban, trepaban, nadaban (y, en algunos casos, volaban), se comunicaban, defecaban, regurgitaban, aprendían, luchaban, jugaban, emigraban, se escondían y cazaban en diversos momentos de su vida. Pero ¿cuántos de estos comportamientos pueden recogerse en el registro fósil? Es muy improbable que un animal muera mientras se está acicalando y que su muerte se preserve de manera que capture el acto. Las huellas podrían registrar el momento en el que dos dinosaurios se apareaban, pero aun así, ¿podríamos reconocerlo correctamente si encontráramos alguna extraña y compleja interacción de dos conjuntos de huellas? Estos son los retos que plantea el estudio de los comportamientos de los animales extinguidos hace más de sesenta y cinco millones de años, cuyos restos están dominados por esqueletos que suelen estar incompletos y que a menudo no se enterraron hasta mucho después de que se iniciara la descomposición.


EL REGISTRO FÓSIL

Para estudiar y comprender el comportamiento de los dinosaurios, no solo es importante apreciar su condición de animales reales y vivos, sino también la naturaleza de los datos disponibles a partir de los cuales trabajan los paleontólogos. Es bastante trillado señalar que los dinosaurios murieron hace mucho tiempo, pero tiene una importancia superlativa a la hora de intentar averiguar cómo se comportaban cuando estaban vivos y cómo los procesos de muerte, descomposición, enterramiento, fosilización y descubrimiento pueden influir o sesgar la percepción que tenemos de ellos y de los datos disponibles.

En el estrato más básico, los fósiles pueden dividirse en fósiles corporales, que corresponden a los restos reales de animales que vivieron en otro tiempo, y en fósiles traza, que representan los vestigios de sus actividades79 (figura 2.1). De ese modo, los huesos, los dientes, las armaduras y la piel o las plumas conservadas formarían parte del primer grupo; mientras que las huellas, los nidos y las heces fósiles (o coprolitos) pertenecerían al segundo grupo. No obstante, es inevitable que presenten ciertos solapamientos e intersecciones extrañas. Por ejemplo, los huevos se consideran tradicionalmente rastros fósiles, aunque pueden contener embriones, que son claramente fósiles corporales (véase la nota 80), conservados dentro de nidos que constituyen rastros fósiles por derecho propio. Las marcas de mordeduras dejadas por carnívoros en los huesos son a la vez rastros fósiles (del comportamiento que provocó la mordedura) y fósiles corporales (del hueso que fue mordido y, potencialmente, también de los dientes perdidos durante el mordisco); e incluso hay casos raros de esqueletos encontrados junto a huellas81 o con nidos de huevos.43
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Figura 2.1. Fósiles corporales: arriba, huesos de varios dinosaurios del Monumento Nacional de los Dinosaurios en Utah. Huellas fósiles: abajo, conjunto de impresiones dejadas por pequeños dinosaurios terópodos en Zhucheng, China. Fotografía del lecho óseo cortesía de Rebecca Hunt-Foster, fotografía de las huellas facilitada por el autor.





Los fósiles corporales de los dinosaurios están dominados por huesos y dientes aislados, ya que estas partes del cuerpo, altamente biomineralizadas, no solían ser consumidas por carnívoros ni carroñeros y son resistentes a la descomposición, por lo que pueden sobrevivir el tiempo suficiente como para quedar enterradas y conservarse.10 Otras partes duras del cuerpo, como los ligamentos, las garras y algunas estructuras de la piel (escamas grandes, plumas gruesas), raramente se conservan en comparación con los huesos y los dientes, pero son mucho más comunes que los tejidos como los músculos y las vísceras, que eran consumidos preferentemente por animales más grandes y se descomponían rápidamente por acción bacteriana o similar. Por ello, salvo en algún caso extraordinario, difícilmente se pueden encontrar en el registro fósil.

Las huellas y los rastros relacionados (por ejemplo, huellas de nado o rastros de descanso) son los icnofósiles más comunes (véase la nota 82), ya que los animales estaban en constante movimiento y, en zonas húmedas como las llanuras aluviales o las riberas fluviales, existía una alta probabilidad de que las inundaciones locales los preservaran. Los nidos son comunes en algunas regiones, aunque normalmente los dinosaurios evitaban las zonas susceptibles de inundarse, ya que impedían la supervivencia de cualquier embrión en desarrollo. Los rastros fósiles a menudo son difíciles de atribuir a especies concretas o incluso a clados más amplios, ya que las formas y las proporciones de los pies de muchos taxones son similares; además, los rastros también pueden estar muy distorsionados o presentarse de forma inusual, dependiendo de la naturaleza del sustrato. Por ejemplo, la arena seca produce huellas muy distintas a las del barro húmedo, aunque el mismo animal se moviera a la misma velocidad por ambos; asimismo, muchos grupos distintos tienen huevos similares, lo que dificulta su asignación a un clado determinado a menos que hayan conservado embriones en su interior.
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