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RESUMEN.— Se presentan por primera vez evidencias de predacién
sobre los dinosaurios hadrosaurios del Maastrichtiense superior en Arén
(Ribagorza, Huesca). Estas evidencias son la presencia de dientes aislados
en relacién con las carcasas de los hadrosaurios: marcas de carrofieo sobre
las espinas neurales de las vértebras caudales y una patologia también en
una vértebra caudal. Las marcas anastomosadas representan uno de los
pocos casos del registro fésil de aprovechamiento complejo por parte de
los terépodos de los huesos de los hadrosaurios. La patologia se interpre-
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ta como resultado de un mordisco de un carnivoro y la posterior infeccién
producida por los microorganismos patégenos presentes en la boca del
predador. El rdpido desarrollo de la infeccion pudo ser la causa de la muer-
te del dinosaurio.

ABSTRACT.— For the first time, evidence has been found of predation on
hadrosaur dinosaurs of the Upper Maastrichtian in Arén (Ribagorza, Hues-
ca). This evidence takes the form of isolated teeth found among hadrosaur
carcasses, intersecting teeth marks on the neural spine of caudal vertebras,
as well as a pathology in a caudal vertebra. The intersecting teeht marks
represent one of the few cases of a fossil record of the scanvenger behaviour
of hadrosaur bones by theropods. The pathology is interpreted as the result
of a carnivore bite and the subsequent infection produced by the pathogenic
micro-organisms present in the predator’s mouth. The rapid development of
the infection could have been the cause of the dinosaur’s death.

KEY wWORDS.— Theropoda, hadrosauria, pathology, Upper Cretaceous,
paleobiology, predation, Pyrenees (Spain).

INTRODUCCION

Las reconstrucciones tradicionales de los dinosaurios los proponian
como animales lentos y pesados. Esta vision anticuada ha sido la base de
mucha de la mitologia tradicional de los dinosaurios (SANZ, 1999). Nuestra
vision actual de estos organismos ha evolucionado por completo. Las evi-
dencias de gregarismo y de cuidados familiares en saur6podos y en ornit6-
podos demuestran que las reconstrucciones paleobiolégicas deben estar mds
cercanas a la de los mamiferos o las aves que a la de los reptiles. Bajo esta
perspectiva los dinosaurios adquieren una nueva dimension, bien reflejada
en libros de divulgaciéon y documentales de animacion. El punto de partida
para las reconstrucciones paleobioldgicas es el estudio de los fosiles y de las
estructuras conservadas en ellos. Una vez hecho esto, aplicando el actualis-
mo podemos llegar a interpretar aspectos de como vivian o de cémo murie-
ron. El objetivo de este trabajo es un ejemplo de reconstruccién paleobiold-
gica obtenida a partir de las evidencias de la predacion presentes en los
dinosaurios ornitépodos hadrosduridos de los yacimientos de Arén.

SITUACION GEOGRAFICA Y GEOLOGICA

Arén estd situado en el extremo noreste de la provincia de Huesca (Fig. 1).
Los yacimientos con restos de dinosaurios se encuentran al oeste del nicleo
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Fig. 1. Situacién geoldgica y geografica de los yacimientos con dinosaurios
del Maastrichtiense superior en la provincia de Huesca.

Fig. 2. Aspecto de campo de los yacimientos Blasi-1 y 3 (Maastrichtiense superior de Arén,

Huesca). La superficie expuesta es techo de los estratos, de manera que la blanca es Bla-1y

la gris (situada a la izquierda en la fotografia) es Bla-3. En la parte mds cercana del fondo
del valle en Blasi-1 se pueden observar varias figuras humanas que sirven de referencia.

urbano muy cerca del collado de Blasi, que da nombre al yacimiento (Fig. 2).
Se han localizado siete niveles con restos fosiles de dinosaurios (Blasi-1, 2A,
2B, 3,3,5,4,5). Los niveles 1 a 3 se encuentran en el mismo afloramien-
to y del 4 al 5 al oeste, pero claramente correlacionables estratigraficamen-
te (LOPEZ-MARTINEZ et al.,2001). También se ha descrito un yacimiento pa-
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leoicnologico situado cerca del nucleo urbano con varios rastros atribuidos
a hadrosaurios (BARCO et al., 2001).

El transito entre el Cretécico y el Terciario en Arén se encuentra repre-
sentado por las facies deltaicas de la Formacion Arén, a cuyo techo se
encuentra Bla-1. Inmediatamente por encima se encuentran las facies con-
tinentales del Grupo (o Formacion segun autores) Tremp, donde se encuen-
tran Bla-2 al Bla-5 (LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001). La base del Grupo
Tremp en Arén estd formada por lutitas de colores gris anaranjado y marrén
con intercalaciones de areniscas y microconglomerados. Son facies conti-
nentales depositadas en medios fluviales cercanos a la costa incluidas en la
Formacion Conqués (Oms y CANUDO, 2004) y en parte de la secuencia de
Arén 4 de LOPEZ-MARTINEZ et al. (2001). El nivel fosilifero mas rico es
Blasi 3 situado en la base de la formacion. Los restos de vertebrados de
Bla-3 se encuentran generalmente desarticulados, aunque muchos de ellos
podrian pertenecer a un tnico individuo de Hadrosauria. El material estd
actualmente en estudio. Ademds de restos craneales y poscraneales de
hadrosaurios se han reconocido dientes de teropodos y cocodrilos, ademas
de placas de quelonios (LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001; TORICES et al., 2004;
MURELAGA y CANUDO, en prensa). Inmediatamente por debajo de Bla-3 hay
un nivel arcilloso con gran abundancia de microvertebrados que se ha deno-
minado Bla-2. Los yacimientos de Blasi tienen una edad de Maastrichtien-
se superior (LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001; OMs y CANUDO, 2004).

LAS VICTIMAS: LOS HADROSAURIOS

Los hadrosaurios fueron los vertebrados mds abundantes y diversos en
el Cretdcico superior de Laurasia (HORNER et al., 2004). Sus principales
caracteres diagndsticos se encuentran en el craneo: por una parte, estructu-
ras craneales, como son las expansiones de los nasales; por otra parte, las
adaptaciones a un mecanismo de alimentacién eficaz como es la bateria
dental, poseyendo varios dientes de reemplazamiento por fila dental (WEIs-
HAMPEL, 1983).

La mayoria de los restos recuperados en Blasi pertenecen a hadrosau-
rios. Estan presentes elementos craneales y poscraneales de al menos ocho
individuos distintos pertenecientes claramente a dos hadrosaurios distintos,
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Fig. 3. Vista lateral de un dentario izquierdo de un lambeosaurino procedente
del yacimiento Blasi-1 (Maastrichtiense superior, Arén).

pero podria haber mas taxones. Entre los identificados se encuentra un lam-
beosaurino (Fig. 3), que es un hadrosaurido derivado (véanse LOPEZ-MAR-
TINEZ et al., 2001; PEREDA-SUBERBIOLA et al., 2002; CRUZADO-CABALLERO
et al., en prensa) y un hadrosaurido primitivo caracterizado por la presen-
cia de crestas secundarias en los dientes de la mandibula. Los dientes ais-
lados indican la presencia de dos morfotipos mds; sin embargo, dado que
desconocemos las variaciones ontogenéticas o dimorficas, se prefiere no
considerarlos, por el momento, como taxones distintos. Las mandibulas y
las vértebras cervicales presentan caracteres distintos de Pararhabdodon
isonense (CASANOVAS-CLADELLAS, SANTAFE-LLOPIS e ISIDRO-LLORENS,
1993), el tnico hadrosaurio descrito en el final del Cretacico en el Pirineo,
por lo que estos fosiles pueden pertenecer a especies sin describir.

L0OS PREDADORES: TEROPODOS

Los ter6podos son los dinosaurios carnivoros y uno de los principales
grupos de predadores en los ecosistemas terrestres del Mesozoico (HoLTZ
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Tabla I. Dientes de terépodo del Maastrichtiense superior de Arén (Huesca),
modificada de TORICES-HERNANDEZ et al. (2004).

Taxon Yacimiento | Formacion | Sigla Altura | Anchura FABL| Dd | Dm | DSDI
(mm) | (mm)

MPZ2004/3| > 19,5 95 15 2 |roto| -
MPZ2004/4| >45 12,5 24 2 1225|1251
Neoceratosauria indet. Blasi-2 Tremp |MPZ2004/5| > 18 roto | roto | roto | 3 -
MPZ2004/8| 28 75 12 | 25 1253|121
MPZ98/67 | >275 13 27 | roto | roto -
MPZ98/79 | 136 102 | 186 | no | no -
MPZ98/80 | 2,56 088 | 181 | no | no -

Blasi-1 Arén

Blasi-3 Tremp

Maniraptoriformes indet. Blasi-2 Tremp MPZ98/81| 191 074 139 1o | 1o —
MPZ98/82 | 242 074 | 121 | no | no -
. MPZ98/74 | 3,02 060 | 1,39 [82-1087 no -
A Bl Temp e T4 [ 107 [223] 757 | mo | =
Dromacosauridac B Blasi-3 Tremp | MPZ98/68 | >I8 |enmatriz| 16 | 291 | 503 | 1,73

indet. C Blasi-2 Tremp |MPZ2004/6| 175 44 11 ]335 35 |1-1,17
D Blasi-2 Tremp MPZ98/73 | 335 093 2,19 11087 no -

MPZ2004/7| 2,1 04 I | 10-11| > 14 [>127
E Blasi-2 Tremp | MPZ98/75| 2,65 0,74 | 139 |1587| no -

MPZ98/76 | 2,74 060 | 149| no | no -
Cf. Euronychodon sp. Blasi-2 Tremp | MPZ98/77 | 2,79 060 | 139 | no | no -
MPZ98/78 | 2723 084 | 121 | no | no -

Abreviaturas: FABL: longitud mesiodistal en mm; Dd: dent/mm en el margen distal; Dm: dent/mm en el margen
mesial; DSDI: indice de tamaio relativo de los denticulos. Dromaeosauridae indet. A, B, C, D y E corresponden
a los morfotipos 4, 5, 6,7 y 8 de TORICES et al. (2004).

Tabla II. Terépodos del Maastrichtiense superior de los yacimientos de Blasi (Arén,
Huesca), con indicacién de su tamaiio relativo, obtenido a partir de la comparacion de
taxones con dientes y esqueleto poscraneal (referencias en el texto). Dromaeosauridae

indet. A, B, C, D y E corresponden a los morfotipos 4, 5, 6,7 y 8 de TORICES et al. (2004).

Tamaiio Blasi-1 | Blasi-2 | Blasi-3
Theropoda
Neoceratosauria indet. medio-grande X X X
Tetanurae
Maniraptoriformes
Maniraptoriformes indet. pequefio X
Maniraptora
Paraves
Dromaeosauridae
Dromaeosauridae indet. A pequefio X
Dromaeosauridae indet. B medio-grande X
Dromaeosauridae indet. C medio X
Dromaeosauridae indet. D pequefio X
Dromaeosauridae indet. E pequefio X
Aviale
Cf. Euronychodon sp. pequefio X
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et al., 2004). Los ejemplares mas o menos completos son escasos; sin
embargo, la abundancia de dientes aislados en los sedimentos indican que
eran uno de los componentes imprescindibles en estos ecosistemas. Este
patron se encuentra también en Blasi, donde unicamente se han recuperado
dientes aislados y no restos poscraneales. Se han reconocido ocho diferen-
tes taxones en los niveles Blasi-1 y 3 (Tablas I y II). El mayor de ellos es
un taxon de tamafio relativamente grande relacionado con Neoceratosauria.
Un pequefio Maniraptoriformes sin identificar. Un segundo Maniraptorifor-
mes de afinidades inciertas esta clasificado como cf. Euronychodon. El
cuarto grupo representado se incluye también en los Maniraptoriformes,
con cinco morfotipos distintos de dromaeosauridos (LOPEZ MARTINEZ et al.,
2001, y TORICES et al., 2004; CANUDO y Ru1z-OMENACA, 2003).

Neoceratosauria indet.

En los yacimientos de Blasi (Tabla I) hay cuatro dientes de un tamafio
medio-grande, con unos denticulos grandes y un DSDI (en sentido de
RAUHUT y WERNER, 1995) cercano al 1 (Fig. 4). Los caracteres plesio-

Fig. 4. Corona dental de Neoceratosauria indet. (MPZ 2004/3)
procedente del yacimiento Blasi-1 (Maastrichtiense superior, Arén).
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morficos que presentan los diferencian del resto de teropodos del Cretacico
superior de la peninsula Ibérica. Los tunicos teropodos grandes del final del
Cretacico en Espana se han atribuido a este clado (PEREDA-SUBERBIOLA,
1999). La morfologia de los dientes de Arén son coherentes con este clado,
por lo que se incluyen en €l (TORICES et al., 2004).

Los neoceratosaurios incluyen taxones de medio-gran tamafilo como
Carnotaurus sastrei (BONAPARTE y NoOVAS, 1985) que llegaria a los 7,5 m
(BONAPARTE et al., 1990, fig. 38) o Majungatholus atopus (SUES y TAQUET,
1979) con un tamaifio algo mayor (7-9 m segin SAMPSON et al., 1998).
Material fragmentario de otros taxones indica que podrian alcanzar un
mayor tamaio; asi, el crdneo del holotipo de Abelisaurus comahuensis
(BONAPARTE y NOVAS, 1985), que da nombre a la familia, tiene una longitud
de 85 cm (el de Carnotaurus mide 59,6 cm y el de Majungatholus 57 cm;
BONAPARTE et al., 1990; SAMPSON et al., 1998). Los dientes de Neocerato-
sauria indet. de Blasi presentan un FABL entre 12 y 27 mm, que al compa-
rarlo con el diente mas grande del holotipo de Ceratosaurus nasicornis
(MARSH, 1884, FABL de 27 mm, en GILMORE, 1920) indicaria que de mane-
ra aproximada el Neoceratosauria de Arén podria llegar a 5,69 m de longi-
tud (con la reconstruccién de PAUL, 1988).

Los neoceratosaurios se incluyen en Ceratosauria, el primer grupo de
teropodos que tuvo una importante diversificacion. Sus restos son abun-
dantes en el Tridsico y en el Jurasico inferior a nivel mundial (TYKOSKI y
Rowe, 2004). En el Creticico de Gondwana siguieron siendo abundantes
en Africa y Sudamérica y al parecer en Europa. El tinico neoceratosaurio
definido en el Cretdcico superior de Europa es, por el momento, Tarasco-
saurus salluvicus (LE LOEUFF y BUFFETAUT, 1991). A Tarascosaurus tam-
bién se han atribuido dos fémures del Campaniense superior de Lafio (LE
LOEUFF y BUFFETAUT, 1991, y LE LOEUFF, 1992), posteriormente asignados
a Neoceratosauria indet. (PEREDA-SUBERBIOLA et al., 2000). Tarascosaurus
ha sido considerado un abelisdurido (LE LOEUFF y BUFFETAUT, 1991; LE
LoEuFF, 1992), familia de terépodos caracteristica de Gondwana (SERENO
et al., 2004). Dada la ausencia de pruebas de conexion entre Gondwana y
Laurasia en el Cretdcico superior, los autores que estudian los abelisaurios
gondwanicos dudan que los restos europeos atribuidos a esta familia pue-
dan incluirse en ella (SAMPSON et al., 1998). No hay que descartar que las
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formas europeas fueran una linea independiente de ceratosaurios con una
evolucion independiente de las formas gondwdnicas.

Maniraptoriformes indet.

El resto de ter6podos de Blasi se incluyen en Maniraptoriformes, algu-
nos de los cuales se han podido caracterizar a nivel familiar, pero en otros
su posicion sistemdtica es incierta. En Blasi-2 hay pequefios dientes de
teropodo (Tabla I) curvados distalmente y carecen de denticulos tanto en
las carena mesial como distal (Fig. 5). Se han citado representantes de
varios grupos de Maniraptoriformes con estos caracteres, como es el orni-
tomimosaurio Pelecanimimus del Barremiense superior de Cuenca (PEREZ-
MORENO et al., 1994), trooddntidos del Cretacico de China y Mongolia (XU
y NORELL, 2004), alvarezsduridos del Creticico de Mongolia (CHIAPPE et
al.,2002) y las aves mesozoicas que poseen dientes (CHIAPPE, 2002).

Maniraptoriformes constituyen un clado bien diversificado de formas
generalmente de pequefio tamafio (por debajo de 2 m de longitud), aunque

Fig. 5. Corona dental de Maniraptoriformes indet.
procedente del yacimiento Blasi-2 (Maastrichtiense superior, Arén).
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algunos taxones alcanzaron tamafios relativamente grandes. De manera
independiente en diferentes grupos de Maniraptoriformes se produce la
desaparicion de los denticulos en los bordes, por lo que en el estado actual
de conocimientos no se puede precisar la posicion taxondmica de los dien-
tes de Blasi, incluso pudiendo pertenecer a Avialae. Los dientes de Mani-
raptoriformes, excluyendo a los Dromaeosauridae de Blasi-2, con FABL
entre 1,21-1,86 mm, pertenecieron a individuos de 74-114 cm. Para obtener
esta medida se ha comparado con el holotipo de Archaeopteryx bavarica
(WELLNHOFER, 1993) con dientes de hasta 0,6 mm de FABL (ELZANOWSKI y
WELLNHOFER, 1996: fig. 12) y aproximadamente 37 cm de longitud, calcu-
lada a partir de ELZANOWSKI (2001: apéndice 1) y PAUL (1998: 353).

cf. Euronychodon sp.

En Blasi-2 se han encontrado dientes aislados de un enigmadtico grupo
del final del Creticico europeo tradicionalmente incluidos en Euronycho-
don o «paronicoddéntidos» (LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001; CANUDO et al.,
2001). Son dientes de pequefio tamaiio caracterizados por la ausencia de
una carena con denticulos y la presencia de surcos longitudinales mds o
menos desarrollados. Dientes similares a los de Blasi han sido descritos en
otros yacimientos de la peninsula Ibérica (ANTUNES y SIGOGNEAU-RUSELL,
1991; LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001). En la actualidad se considera a los
«paronicodéntidos», incluyendo a Euronychodon, como teropodos relacio-
nados con Maniraptoriformes primitivos, cercanos a los trooddéntidos y
ornitomimosaurios (ZINKE y RAUHUT, 1994), o incluso recientemente se ha
apuntado que podrian ser aves (RAUHUT, 2002).

Los dientes de cf. Euronychodon sp. de Blasi-2 presentan un FABL
entre 1,21-1,49 mm, lo que indica que pertenecieron a individuos de entre
74-91 cm comparando con el holotipo de Archaeopteryx bavarica (WELLN-
HOFER, 1993). Para obtener esta medida se ha comparado este holotipo con
dientes de hasta 0,6 mm de FABL (ELZANOWSKI y WELLNHOFER, 1996: fig.
12) y aproximadamente 37 cm de longitud (calculada a partir de ELZA-
NOWSKI, 2001: apéndice 1,y PAuL, 1998: 353). Por lo tanto, cf. Euronycho-
don sp. representa un taxoén de Maniraptoriformes de pequefio tamafo sin
identificar, que incluso podria pertenecer a Avialae.
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Dromaeosauridae

Los dromeoséuridos son teropodos Maniraptoriformes creticicos gene-
ralmente de pequeio tamano. La mayoria median entre 2 y 3 m de longitud
(CURRIE, 1997), aunque algunos taxones del Cretdcico inferior como Utah-
raptor ostrommaysi (KIRKLAND, BURGE y GASTON, 1993) llegaron a alcan-
zar los 7 m de longitud (KIRKLAND et al., 1993).

Los dientes de dromeosduridos son los mas abundantes y diversos en
Blasi. Se caracterizan por la presencia de un menor desarrollo de los den-
ticulos en la carena mesial respecto a la distal, incluso pudiendo desapare-
cer por completo los denticulos mesiales (Fig. 6). En Blasi hay cinco mor-
fotipos diferentes de Dromaeosauridae indet. (A, B, C, D y E en la tabla I;
correspondientes a los morfotipos 4, 5, 6, 7 y 8 de TORICES et al., 2004).
Estos morfotipos se diferencian por las desigualdades en la morfologia y el
tamafio de los denticulos. Los mas pequenos (tipos A, D y E), con FABL

Fig. 6. Corona dental de Dromaeosauridae indet. morfotipo C (MPZ 2004/6) procedente
del yacimiento Blasi-2 (Maastrichtiense superior, Arén).
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entre 1-2,23 mm (Tabla I), corresponderian a individuos de unos 24-53 cm de
longitud. Esta medida se ha obtenido comparando con Bambiraptor feinbergi
(BURNHAM et al., 2000), de 1 m de longitud (BURNHAM, 2004: 75). Son, por
lo tanto, los ter6podos mas pequefios de los yacimientos de Arén. Entre los
dientes de dromeosauridos los hay de mayor tamafio con FABL entre 11-16
mm (Tabla I), que podrian pertenecer a individuos de 2,7-4,7 m. Esta medi-
da se ha obtenido comparando con Deinonychus, de 2,5-3 m de longitud
(OsTROM, 1969: 141) y dientes de hasta 10,2 mm de FABL (OsTrROM, 1969:
fig. 6). El tamafo de estos dromeosauridos mas grandes podria ser suficiente
para convertirlos en unos de los predadores de los ornitopodos hadrosaurios.

EVIDENCIAS DE PREDACION

Las evidencias de la predacion activa de los dinosaurios son escasas en
el registro fésil. Se han descrito siguiendo diferentes lineas de argumenta-
cién. Una de ellas es la presencia de restos de otros organismos en el inte-
rior de su caja tordcica, como sucede en un ejemplar articulado de Comp-
sognathus longipes (WAGNER, 1861) del Jurdsico superior de Alemania. En
su interior se encuentran los restos desarticulados de su ultima comida, un
pequeno lagarto del género Bavarisaurus (OSTROM, 1978). Sin embargo,
este tipo de fosiles es la excepcidn, por lo que debemos utilizar otro tipo de
datos indirectos.

Quiza la representacion paleobioldgica con mds repercusion en la his-
toria de la paleontologia de dinosaurios es la escena de caza recreada en el
Natural History Museum de Nueva York en la dltima mitad del siglo XX.
Se basaba en unas investigaciones publicadas por BIRD (1953) sobre un
yacimiento del Cretdcico inferior de Texas. Este autor describe un rastro de
gran saurépodo bien conservado y, paralelo y cerca de él, otro de un gran
teropodo. Lo singular es que las icnitas de terépodo desaparecen brusca-
mente, interpretando BIRD que el carnivoro habia saltado encima del sau-
ropodo en una accioén tipica de caza. La propuesta es sugerente, pero hay
otras interpretaciones, al considerar una diferencia temporal en la produc-
cion entre estos dos rastros (FARLOW, 1987), lo que descartaria el ataque.

Estd comunmente aceptado en los documentales y en los libros de
divulgacién el canibalismo en el terépodo Coelophysis bauri (COPE, 1889)
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del Triasico superior de Nuevo México (EUA). Se basa en dos ejemplares
excepcionalmente conservados del yacimiento de Ghost Ranch, uno de los
cuales (de menor tamafo) se encuentra en el interior de la cavidad abdo-
minal del de mayor tamafio. Sin duda, esto podria ser una prueba de preda-
cion de ejemplares adultos sobre infantiles de su misma especie (COLBERT,
1989). Sin embargo, estudios recientes han aportado una idea mas clara, ya
que estos fosiles forman una asociacion tafondmica y no paleoecoldgica
(GATESY, 2002). Este autor observa que en algunos puntos las costillas del
ejemplar infantil estaban por encima del adulto y, por lo tanto, la supuesta
prueba del canibalismo es un mero artefacto tafonémico. El canibalismo es
un comportamiento poco frecuente en vertebrados, pero conocido hoy en
dia en al menos 14 especies de mamiferos carnivoros y numerosos reptiles
(ROGERS et al., 2003). Se ha sugerido que Tyrannosaurus rex (OSBORN,
1905) era canibal, ya que algunos de sus huesos presentan marcas de dien-
tes; sin embargo, como en los mismos niveles estratigraficos se encuentran
otros teropodos, es dificil diferenciar las marcas que produciria Tyranno-
saurus de los de otros carnivoros (PERKINS, 2003). Este problema parece no
existir con los ter6podos de la Formacion Maevarano del Cretacico supe-
rior de Madagascar. En estos niveles se ha descrito el abelisaurio Majun-
gatholus atopus (SUES y TAQUET, 1979); al menos dos ejemplares de esta
especie presentan marcas de dientes coherentes con los dientes de Majun-
gatholus, no existiendo en esta formacion ningun otro carnivoro que pudie-
ra realizar estas marcas (ROGERS et al., 2003), por lo tanto los autores las
interpretan como pruebas de canibalismo.

Mejores evidencias de predacion se encuentran en los huesos de los
dinosaurios fitofagos. Existe una excepcional prueba del Cretacico de Mon-
golia recuperada durante las campanas conjuntas polaco-mongolas en el
Gobi (KIELAN-JAWOROWSKA y BARSBOLD, 1972). Son dos ejemplares prac-
ticamente completos y articulados, uno de ellos es un dinosaurio fitéfago,
llamado Protoceratops andrewsi (GRANGER y GREGORY, 1923), el otro son
los restos de un ejemplar del teropodo Velociraptor mongoliensis (OSBORN,
1924). Ambos ejemplares se encontraban agarrados en un abrazo mortal
(véanse figuraciones en CANUDO, 2004). Hoy sabemos que mientras se
encontraban en esta pelea una gran tormenta de arena los enterré rapida-
mente y quedaron muertos en esta posicion (KIELAN-JAWOROWSKA y BARS-
BOLD, 1972). Sin duda, esta es una evidencia excepcional, pero como
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vamos a ver a continuacion hay otras mds indirectas, aunque inequivoca-
mente interpretables como de predacion de teropodos encontradas en Arén.

DIENTES AISLADOS DE TEROPODOS Y CARCASAS

Aplicando el actualismo, los dinosaurios carnivoros serian los principa-
les predadores sobre los dinosaurios fitofagos como son los hadrosaurios de
Arén, y, por lo tanto, deberifamos asumir que los teropodos se alimentarian
de ellos, asi como que serian carrofieadores de ejemplares muertos. Sin
embargo, el registro f6sil de esta actividad es limitado a nivel mundial, por
lo que resulta interesante estudiar las evidencias de los yacimientos de Bla-
si. En Blasi-1 y 3 se han encontrado unicamente dientes aislados de tero-
podos, y, por el momento, no hay ningun otro resto. ;Qué informacion nos
puede aportar esta presencia? La asociacion de carcasas de dinosaurios fit6-
fagos y dientes aislados de terépodos es relativamente frecuente en yaci-
mientos formados por ejemplares fosilizados in situ, sin transporte después
de la muerte. En un trabajo clasico, MATTHEW (1908) explica como algunos
de los huesos del saurépodo Apatosaurus excavado por COPE en el famoso
yacimiento de Como Bluff (Formacion Morrison, EUA), presentan marcas
de mordiscos en algunas partes de su esqueleto, especialmente en las espi-
nas neurales de las vértebras. Al comparar estas marcas con los dientes de
Allosaurus fragilis (MARSH, 1877), el teropodo mas abundante en el yaci-
miento, encontrd que coincidian. Ademads, apunta que algunos dientes de
Allosaurus se encontraron cerca de los restos de Apatosaurus. La conclu-
sion parecia clara: el terépodo se habia alimentado de la carne del saur6-
podo, y en el transcurso de su comida habia perdido algunos de los dientes.
Posteriormente, se han documentado buenas evidencias como un esqueleto
parcialmente articulado del saur6podo Phuwiangosaurus proveniente del
Cretacico inferior de Tailandia. BUFFETAUT y SUTEETHORN (1989) describen
que durante la excavacion recuperaron diez dientes de un gran carnivoro
junto con el esqueleto del saur6podo. El ejemplar estaba parcialmente articu-
lado, habiéndose encontrado los dientes en la parte posterior de la carcasa,
siendo mas abundantes en la region de la pelvis. Los huesos del saurépodo
carecen de signos aparentes de marcas de los dientes, por lo que BUFFETAUT
y SUTEETHORN (1989) interpretan que los grandes terépodos pudieran
comenzar a alimentarse de sus presas en la region pélvica, especialmente
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en la region anal, desde donde podrian acceder facilmente a sus érganos
internos, tal y como hacen muchos mamiferos carnivoros.

Ademads de los saurépodos, esta relacion entre carcasas y dientes de
teropodos estd bien documentada en otros fitéfagos, como son los ornitd-
podos. Algunos de los mejores ejemplos son el teropodo Deinonychus y el
ornitépodo Tenontosaurus de la Formacion Cloverly (Aptiense-Albiense)
en Wyoming y Montana (EUA). MAXWELL y OSTROM (1995) hacen una
recopilacién de los yacimientos en los que se encuentran dientes aislados
de Deinonychus y restos de Tenontosaurus. Especialmente significativo es
MOR 682; es un ejemplar adulto con una longitud de unos 4,5 m. Se encon-
tré articulado, pero le faltaban las extremidades. Ademds, se encontraron
solo 11 dientes aislados de Deinonychus, casi todos distribuidos en la

Vertebra caudal
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Fig. 7. Vértebra caudal de hadrosaurio seccionada; junto a ella se encuentra un diente

de un gran terépodo, posiblemente Neoceratosauria indet. Estas dos piezas proceden
de Blasi-3 (Maastrichtiense superior, Arén).
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region pélvica. La conclusion a la que llegan MAXWELL y OSTROM (1995)
es similar a la de BUFFETAUT y SUTEETHORN (1989): parece que bien el ata-
que o bien el comienzo del consumo de Tenontosaurus por parte de Dei-
nonychus es en la region pélvica.

En los yacimientos de Arén la relacion entre carcasas de dinosaurios y
dientes aislados de terépodos no es tan evidente como en los ejemplos ante-
riores. Esto se debe a que en Blasi hay restos de varios ejemplares y es més
dificil de establecer la relacidn, pero en algunos casos nos parece que esta
presente. En Blasi-1, LOPEZ-MARTINEZ et al. (2001) describen varios de los
huesos desarticulados de un craneo de un hadrosaurio. En un édrea de unos
pocos metros cuadrados se encontraron dentario (Fig. 7), maxilar, yugal, el
coronoides y otros huesos sin identificar pertenecientes al mismo ejemplar.
Ademads, habia numerosas esquirlas angulosas centimétricas, resultado
posiblemente de la destruccion del resto de los huesos craneales. El yugal
y el dentario se encontraron en contacto e inmediatamente junto a ellos se
recuperd una corona dental de Neoceratosauria indet. (Fig. 4). Como hemos
visto, este es el taxén de mayor tamafio presente en los yacimientos de Bla-
si y, por su tamafio, capaz de predar sobre el hadrosaurio. Esta corona den-
tal carece de signos de transporte y estd rota cerca del contacto con la raiz,
lo que se explica bien por una rotura por interaccion con la carcasa del lam-
beosaurino. En Blasi-1 no se ha encontrado ningtin otro resto poscraneal de
terépodo, lo que viene a reforzar la hipétesis de que el diente de Neocera-
tosauria procede de un ejemplar vivo y no de la desarticulacién de un ejem-
plar muerto. Hasta el momento no se habia citado una relacion entre dien-
tes de teropodos y el craneo de un fitéfago, pero de esta manera se podria
explicar la asociacion de las esquirlas producto de una rotura y elementos
totalmente enteros (dentario). El neoceratosaurio podria haber mordido y
fragmentado el craneo para aprovechar las partes blandas, pero habria deja-
do sin morder las partes més duras, como el dentario.

En Blasi-3 hay restos de varios individuos de hadrosaurios y dientes ais-
lados de terépodo (Tablas I y IT). Un diente de Neoceratosauria se ha encon-
trado junto a una vértebra caudal de hadrosaurio (Fig. 7). Como en Blasi-1,
no hay otros restos fésiles de terépodo, por lo que la hipétesis es la misma:
que estos dientes provienen de la predacion o el carrofieo de estos teropo-
dos sobre los hadrosaurios.
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HUESOS CON MARCA DE PREDACION

El consumo o simplemente el mordisqueo de los huesos de las carcasas
de ejemplares muertos por parte de los mamiferos carrofieros, como las hie-
nas, es bastante corriente (KRUUK, 1972), incluso en fit6fagos como los
camellos (GAUTHIER-PILTERS y DAGG, 1981). Este comportamiento se sue-
le considerar una fuente de nutrientes como el fésforo o el calcio. Los
mamiferos carnivoros consumen por completo los huesos, especialmente
los extremos proximales de los fémures o los himeros con abundante gra-
sa y otros nutrientes. En algunos casos se muerden los huesos con otros
propositos, como los puercoespines, que lo utilizan para desgastar sus inci-
sivos de crecimiento continuo (BRAIN, 1981); en estos casos los huesos pre-
sentan unas marcas en forma de canales caracteristicos (FARLOW et al.,
1986). La pregunta es si los dinosaurios interaccionaban con los huesos de
manera similar a como lo hacen los mamiferos actuales. Se desconocen
dinosaurios con dientes de crecimiento continuo, por lo que podemos des-
cartar un uso de desgaste como el de los puercoespines.

Las marcas de dientes atribuidas a la actividad de los mamiferos estdn
bien documentadas tanto en huesos de mamiferos modernos como en fési-
les; sin embargo, las marcas atribuidas a dientes de dinosaurios son escasas
(Dopbson, 1971; FioriLLO, 1991; HUNT et al., 1994; ROGERS et al., 2003).
Las marcas de mordiscos en los huesos de dinosaurios son escasas en com-
paracion con las que presentan los de los mamiferos cenozoicos (FIORILLO,
1991). Los dientes de un mamifero carnivoro presentan una eficiencia en la
oclusién mas precisa y son mas bulbosos que los de los terépodos. Esto les
permite un aprovechamiento del hueso mucho mayor del que aparente-
mente se beneficiaban los dinosaurios terépodos.

Las marcas de mordiscos son raras en el material de Arén y solo estan
presentes en Bla-3. Uno de los fdsiles mds espectaculares encontrados en la
campafia de 1997, fue una serie de vértebras caudales articuladas del hadro-
saurido de mayor tamafio (LOPEZ-MARTINEZ et al., 2001). En el extremo
dorsal de la espina neural de una de las vértebras se observa una serie de
surcos profundos y anastomosados con una seccion en forma de V (Fig. 8).
Estos surcos son subparalelos entre ellos y al plano dorsoventral del dino-
saurio. Dada su anchura y tamafio se adaptan bien al mordisco de los dos
teropodos mds grandes de Blasi, los neoceratosaurios y algunos de los dro-
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Fig. 8. Vértebra caudal de una posicién anterior-media de hadrosaurio (Blasi-3,
Maastrichtiense superior, Arén). La flecha muestra la espina neural con las marcas
anastomosadas de mordeduras.

meosduridos. Resulta resefiable que el resto de las vértebras de este indivi-
duo carezcan de estas marcas (Fig. 8); parece, por lo tanto, que el terépodo
solo tuvo tiempo de morder una parte de la carcasa. Desconocemos la razén
por la que tuvo que abandonar a su presa sin consumir. El patrén de estas
marcas resulta singular; el terépodo mordié al menos dos veces el hueso
(marcas anastomosadas) y no tuvo fuerza o no quiso romper la espina, posi-
blemente en un patrén de descarnacion de huesos hasta ahora desconocido
en dinosaurios. Se habian citado marcas de mordiscos, producidos por la
gran fuerza desarrollada al cerrar las mandibulas, fragmentando las partes
blandas, pero también los huesos (HUNT et al., 1994). La fuerte cola de los
hadrosaurios constituia el 60% de la longitud del animal y se encontraba
reforzada por la presencia de abundantes tendones osificados que hacen de la
cola una estructura rigida y con un movimiento lateral restringido (HORNER
et al.,2004). Las marcas de los teropodos encontradas en la vértebra serian,
precisamente en nuestra interpretacion, la rotura de estos tendones osificados
para poder aprovechar la masa muscular asociada a las vértebras caudales.

PATOLOGIA RELACIONADA CON UNA INFECCION

MPZ 2004/480 es una vértebra caudal media de un hadrosaurio con una
morfologia patoldgica. El cuerpo vertebral es prismatico con una espina



EVIDENCIAS DE PREDACION DE DINOSAURIOS TEROPODOS EN AREN (HUESCA) 47

neural inclinada hacia el lado posterior (Figs. 9 y 10). La espina neural en
vista anterior es sinuosa (Fig. 9). La parte curvada tiene una inflamacion, y
presenta un agujero (Fig. 10) ausente en las demds espinas neurales de vér-
tebras caudales. En relacién con esta drea engrosada hay unas pequefias
fracturas con un desarrollo apreciable de recrecimiento 6seo (Fig. 9). Estas
singularidades nos estdn sefialando la presencia de una patologia que
vamos a ver en detalle.

Fig. 9. Vista lateral de una vértebra caudal (MPZ 2004/480) de una
posicién media de hadrosaurio (Blasi-3, Maastrichtiense superior, Arén).
La flecha indica la posicion de la patologia.
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Fig. 10. Vista anterior de una vértebra caudal (MPZ 2004/480)
de una posicion media de hadrosaurio (Blasi-3, Maastrichtiense superior, Arén).
La flecha indica la posicion del callo de la espina neural.

Una fractura es una discontinuidad del hueso, normalmente como resul-
tado de un trauma. Las fracturas sin cicatrizar pueden ser facilmente reco-
nocidas en los fosiles por observarse externamente (TANKE y ROTHSCHILD,
1997). Las cicatrizadas pueden no ser tan obvias, ya que al cicatrizar el hue-
so puede obliterar externamente la fractura. En estos casos es necesario el
uso de radiografias, las cuales muestran las discontinuidades presentes en
la configuracion interna del fésil (ROTHSCHILD, 1988; SULLIVAN et al.,
2000). Las fracturas mds espectaculares son aquellas en las que la unién del
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hueso roto se produce de distinta manera que la del hueso sin romper. Esto,
ademas de retrasar la cicatrizacion, acorta y desfigura el hueso de manera
considerable al producirse grandes callos que deforman la simetria del hue-
so. Esta importante patologia es consecuencia de roturas completas y un
desplazamiento del hueso roto (GREEN, 1961), bien por el traumatismo o
bien porque los miusculos tienden a situar las partes fragmentadas fuera de
su posicion anatomica. MPZ 2004/480 presenta las pruebas de que la espi-
na neural de la vértebra sufrié una fractura en vida, al observarse un esca-
so recrecimiento 0seo que cicatriza algunas partes de la fractura (Fig. 10),
sin formar un callo bien desarrollado. Por lo tanto, hay pruebas de que el
hadrosaurido sufri la rotura de al menos una espina neural de una de las
vértebras de la cola y sobrevivid durante un tiempo a este accidente.

Las fracturas y traumatismos evolucionan con tumoracién o callosidad
observable a simple vista y con marcas de reacciéon 6sea (aumenta la den-
sidad del hueso) en la visién microscdpica. El proceso de reparacion varia
en relacion con la complejidad de la fractura. El callo en el ser humano
comienza a formarse unos dieciséis dias después de la fractura y suele
estar completado a los treinta. Si no han existido problemas de infeccion,
el callo termina siendo cubierto por el crecimiento de hueso permanente
en un proceso de remodelacién. Pueden pasar aios hasta que el hueso
adquiera su apariencia original (referencias a paleopatologias en TANKE y
ROTHSCHILD, 2002).

MPZ 2004/480 tiene alterada su forma original. Posee un callo inci-
piente que cierra las fracturas, lo que indica un tiempo de pocas semanas
entre la muerte del dinosaurio y la fractura. Pero, ademas, tiene una infla-
macion Osea bien desarrollada. La reparacion de las fracturas pueden com-
plicarse por infecciones producidas por microorganismos patégenos (oste-
omielitis). En las zonas atacadas puede cesar la circulaciéon sanguinea
produciendo necrosis de la parte afectada. Las pequenas particulas de hue-
so muertas son expulsadas hacia el exterior a lo largo de perforaciones lla-
madas cloacas. Las infecciones de hueso se pueden reconocer por distin-
tas morfologias, como es la presencia de las cloacas o por la especial
naturaleza del hueso regenerado en respuesta a la infeccion. El hueso afec-
tado puede estar torcido y puede recrecer con formas de filigrana (GROSS
et al., 1993). Ademads, la ausencia de riego sanguineo termina producien-
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do la necrosis del tejido 6seo alrededor de la fractura. MPZ 2004/480 pre-
senta un agujero que pudo funcionar como una cloaca, una espina neural
retorcida y un crecimiento anomalo del hueso (Figs. 9-10), caracteres que
pueden ser interpretados como resultado de una infeccion importante,
posiblemente osteomielitis.

La osteomielitis es una consecuencia indeseable de las fracturas. El
traumatismo producido por el golpe de un objeto masivo como una piedra
o el choque con otro dinosaurio genera fracturas (HANNA, 2002). También
puede producir el hundimiento del hueso, pero no genera perforaciones. El
hueso vivo tiene una cierta elasticidad en respuesta a la incisién con un
objeto afilado pudiendo producirse una perforacién. Sin embargo, el mis-
mo objeto rompe el hueso cuando esta seco. Parece, por lo tanto, razonable
que el agujero de MPZ 2004/480 es el resultado de una penetracién de un
objeto en el hueso en vida del organismo. Dada la gran respuesta de recre-
cimiento de hueso que se presenta alrededor de este agujero, parece razo-
nable interpretar que es donde se encontraba la infeccién. Hay, por lo tan-
to, que buscar la infeccidn en el productor de esa perforacion mas que en la
rotura misma. Aunque, como veremos, todas las patologias de esta vértebra
son el resultado de un mismo efecto.

Se ha descrito una patologia similar en un individuo adulto de Edmon-
tosaurus annectens (MARSH, 1872). El ejemplar DMNH 1493 del Maas-
trichtiense superior de Montana (Formacion Hell Creek) presenta un trau-
ma en las vértebras 13 ala 17. Este trauma es especialmente evidente en la
espina neural de la 15, al faltarle una tercera parte de su extremo dorsal.
Ademas, tiene un surco oblicuo con un recrecimiento 6seo andmalo en su
terminacion. El resto de espinas neurales 13, 14, 16 y 17 estdn curvadas, lo
que da una apariencia anomala y dafiada en vista dorso-posterior. En algu-
nas de estas espinas se observan agujeros al mismo nivel del area trauma-
tizada de la vértebra 15 (CARPENTER, 1998). Este autor hace un estudio
detallado y apunta que la superficie que falta de la vértebra 15 es distinti-
vamente rugosa, interpretandola como un caso de osteomielitis resultado de
la infeccion producida en una herida abierta. Esta seccion traumatizada la
interpreta como el resultado del mordisco de un gran terépodo. La infec-
cion seria el resultado de la introduccidon de microorganismos patogenos
presentes en la saliva del atacante.



EVIDENCIAS DE PREDACION DE DINOSAURIOS TEROPODOS EN AREN (HUESCA) 51

DMNH 1493 sobrevivi6 al ataque como demuestra el crecimiento de
hueso en las areas dafadas, pero murid antes que este crecimiento oblite-
rara los agujeros. Segun CARPENTER (1998), es dificil conocer como el ata-
que ha podido contribuir en la muerte del organismo. El recrecimiento de
hueso de la vértebra 15 presenta una textura cancerosa e irregular tipica de
hueso enfermo. Esta irregularidad, como en MPZ 2004/480, no es exten-
sa, lo que indica poco tiempo hasta la muerte. GROSS e? al. (1993) estudian
una tibia de hipsilofodontido de Australia fuertemente deformada por una
infeccion, por lo que considera que sobrevivio entre dos y cinco afios con
esta enfermedad. La ausencia de traumatismos en otras partes del esque-
leto y el poco tiempo transcurrido desde el ataque a la muerte del hadro-
saurio, podria explicarse porque la infeccion afectd gravemente a los teji-
dos blandos. CARPENTER (1998) revisa los posibles predadores y considera
que tuvo que ser un teropodo de gran tamafio, al menos con una altura
similar a la de Edmontosaurus. Los hadrosauridos presentaban las colas
elevadas y practicamente horizontales, entonces la parte mds alta de la
cola de este ejemplar de Edmontosaurus estaria a unos 2,9 metros por
encima del suelo. El unico terépodo conocido de la Formacion Hell Creek
de este tamafio y, por lo tanto, el Unico capaz de producir este trauma, es
el conocido Tyrannosaurus rex.

En Blasi se han encontrado dientes de varios tipos de dinosaurios car-
nivoros, pero son todos de pequefio y mediano tamafio. Ninguno de ellos
pertenece a un terépodo con la suficiente altura para poder dar un mordis-
co desde arriba a un hadrosaurio tan grande como MPZ 2004/480. Para
poderlo hacer tuvo que dar un salto y situarse encima; de hecho, muchas de
las reconstrucciones que hay en los libros de divulgacién nos ilustran cémo
los pequeios terépodos podian atacar a los dinosaurios de mediano tamaio
mediante esta técnica. El modelo que propone CARPENTER (1998) tiene bas-
tante similitud con el que sugerimos para la MPZ 2004/480, las tnicas dife-
rencias serian que el trauma producido a Edmontosaurus lo harfa un ter6-
podo de mayor tamaiio, lo que le permitiria dar un mordisco de mayor
potencia. Sin embargo, la infeccion producida por la saliva del predador en
el hueso parece que tendria mayor importancia en el hadrosaurio de Blasi,
hasta tal punto que pudo ser la causa de su muerte.
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CONCLUSIONES

Los restos de hadrosaurios del Maastrichtiense superior de Arén pre-
sentan pruebas de predacion. Estas marcas las pudieron producir los tero-
podos de mayor tamaifio (aproximadamente de unos 6 metros de longitud),
de los que Unicamente tenemos un registro de dientes aislados, dromaeo-
sauridos y neoceratosaurios de medio-gran tamano. En Blasi-3 se ha regis-
trado una patologia en una vértebra caudal interpretada como resultado de
un mordisco de un terépodo y posterior infeccidn, ya que el organismo
sobrevivié unas semanas al ataque. En Blasi-3 hay dientes aislados de ter6-
podos relacionados con los huesos de los hadrosaurios; sin embargo, hasta
el momento solo en uno de los huesos se han detectado marcas de morde-
dura. Esta marca resulta singular, ya que es coherente con un patrén de des-
carnacion hasta ahora no citado en dinosaurios. Esta escasez de marcas es
coherente con lo que se encuentra en otros yacimientos de dinosaurios a
nivel mundial, y se interpreta como un bajo aprovechamiento de los huesos
de sus presas por parte de los terépodos de Arén.
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