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Resumen

Los dinosaurios fueron animales que vivieron y dominaron el mundo durante la Era
Mesozoica, y algunos grupos presentaban conductas gregarias que han dejado evidencias
fosiles en los registros Gseo, ooldgico e icnoldgico. En este trabajo se ha realizado una
recopilacion bibliografica sobre evidencias de comportamiento gregario en dinosaurios,
centrandonos en tres tipos: el desplazamiento en manada, el cuidado parental y la caza en grupos.
En total se han recopilado 81 evidencias de dichos tipos de comportamiento en huesos (registro
0seo), huevos (registro oolégico) y huellas (registro icnoldgico) pertenecientes a 27 familias de
saurisquios y ornitisquios. Entre los resultados destacamos que el registro 6seo es el que se ha
utilizado mas frecuentemente para inferir las conductas gregarias. Ademas, el clado de los
saurisquios es el que posee un mayor numero de casos de gregarismo, siendo el Unico que
presenta los tres tipos de conductas estudiadas frente a los ornitisquios (dos). Ademas, el
desplazamiento en manada es el que estd mejor representado en el registro fosil analizado (78%
de los casos). Para reforzar la inferencia de una conducta gregaria determinada en clados
extintos como los dinosaurios, seria conveniente utilizar diferentes tipos de evidencias fosiles
a partir de huesos, huevos y huellas, ademas de compararlas con especies pertenecientes a las

faunas actuales.

Palabras clave: Dinosaurios, gregarismo, desplazamiento en manada, cuidado parental, caza en

grupos.

Abstract

The Dinosaurs were animals that lived and dominated the world during the Mesozoic
Era, and some groups presented gregarious behaviors that have left fossil evidence in the
bone, oological and icnological records. In this work a bibliographic compilation on evidence
of gregarious behavior in dinosaurs has been carried out, focusing on three types: herd
displacement, parental care and group hunting. In total, 81 evidence of such types of behavior
in bones (bone record), eggs (oological record) and footprints (icnological record) belonging
to 27 families of saurischians and ornitischians have been collected. Among the results we
highlight that the bone record is the one that has been used most frequently to infer gregarious
behaviors. In addition, the clade of the saurischians is the one that has the greatest number of

cases of gregariousness, being the only one that presents the three types of behaviors studied



against the ornitischians (two). In addition, the herd displacement is the one that is best
represented in the fossil record analyzed (78% of cases). To reinforce the inference of a
determined gregarious behavior in extinct clades such as dinosaurs, it would be convenient to
use different types of fossil evidence from bones, eggs and footprints, in addition to

comparing them with species belonging to current fauna.

Keywords: Dinosaurs, gregariousness, herd displacement, parental care, group hunting.



INTRODUCCION

Introduccidén

Los dinosaurios fueron animales que existieron durante mas de 160 millones de afios, estos
dieron forma a los ecosistemas terrestres en la Era Mesozoica. Se originaron durante el periodo
Triasico medio o tardio, hace unos 230 millones de afios, y desaparecieron al final del Cretécico,
hace 65 millones de afios (Weishampel et al., 2004). Provienen de los arcosaurios, este grupo
incluye a aves y cocodrilos en la actualidad. Los primeros dinosaurios tenian menos de un metro
de longitud, eran bipedos y carnivoros. Los dinosaurios se dividen principalmente en dos
ordenes: los saurisquios, en donde podemos encontrar a los sub6rdenes saur6podos y teropodos,
y los ornitisquios, en donde se incluyen los subdrdenes ornitépodos y tiredforos, y dentro de

los ornitépodos el clado de los marginocéfalos (Weishampel et al.,2004., Fig.1).
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Figura 1. Cladograma simplificado del superorden Dinosauria.

El término saurisquio significa en griego cadera tipo “lagarto” donde el pubis esta
dirigido anteriormente y el isquion posteriormente, mientras que la palabra ornitisquio significa
cadera tipo “ave” donde tanto el pubis, como el isquion estan dirigidos posteriormente
(Weishampel et al., 2004).

Dentro de los saurisquios, los saurépodos se caracterizan por ser herbivoros,
cuadrupedos con un cuello largo, cola robusta, patas gruesas y una cabeza pequefia. Estos
dinosaurios presentaban dientes poco efectivos para la masticacion, por lo que necesitaban
ingerir unas piedras denominadas gastrolitos que facilitaran la digestion. Por otro lado, los
terépodos eran bipedos, en su mayor parte carnivoros y presentaban un tamafio variado, con
formas de tamafio pequefio o mediano como los maniraptoranos (menos de un metro de
longitud), a formas realmente gigantescas como los no maniraptoranos (méas de 11 metros de
longitud). Del clado de los maniraptoranos derivan las aves actuales (Weishampel et al., 2004).
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INTRODUCCION

Con respecto a los subordenes de ornitisquios eran todos herbivoros donde los
ornitépodos tenian una postura bipeda durante sus desplazamientos, y adoptaban una postura
cuadrupeda a la hora de alimentarse. Estos dinosaurios tenian pies con 3 dedos (parecidos a los
de las aves), de tamarfio variable y no disponian de ningun tipo de armadura ni cuerno. Los
tiredforos eran de andar cuadrdpedo, aunque sus formas basales eran bipedas. Estos animales
presentaban una armadura 6sea o una coraza dermal y su tamafio al igual que el de los
ornitépodos era variable. Por Gltimo, los marginocéfalos tenian especies con craneos gruesos
bipedas y especies con cuernos cuadrupedas.

La palabra “gregario” procede del término latino grex, el cual es la raiz del adjetivo
gregarius, que puede entenderse como “perteneciente a un rebafio”. Las definiciones del
término gregario son varias, pero todas tienen en comun el hecho de que implican la existencia
de una interaccién social entre los organismos dentro de un mismo grupo. Esta interaccion
social implica a su vez la existencia de alguna forma de estructura comunitaria en donde tienen
lugar dichas interacciones (Currie y Eberth, 2010). Por lo tanto, un taxén gregario debe ser
aquel cuyos miembros se reunan de forma natural, y vivan e interactden en algunos periodos
de su vida, en un grado claramente mayor que con otros organismos (Wilson, 1975). En
conclusién, el gregarismo es una relacion intraespecifica entre los individuos de una poblacion
cuando estos se asocian y trabajan juntos para conseguir un objetivo en comdn. Entre las
distintas conductas gregarias podemos encontrar: el desplazamiento en manada, el cuidado
parental y la caza en grupos

Estas conductas etoldgicas en Paleontologia se interpretan a partir del estudio de los
diferentes registros fosiles existentes, es decir, el ooldgico (Fig. 2A), el 6seo (Fig. 2B) y el
icnologico (Fig. 2C). Segun Currie y Eberth (2010) las evidencias de gregarismo en los taxones
extintos proceden de 5 fuentes de informacién: 1) el estudio de la morfologia Osea, 2) las
concentraciones de huesos, 3) los rastros fosilizados, 4) las inferencias filogenéticas y, 5) la
comparacion con los ecosistemas actuales. Mientras que para el caso concreto del clado de los
dinosaurios, Lucas (2007) sugiere hasta seis evidencias de la existencia de un comportamiento
grupal o gregario: 1) la presencia de estructuras anatdmicas de exhibicion para el
reconocimiento de las parejas o rivales en un grupo, 2) las estructuras de exhibicion entre
machos y hembras dentro de una especie (dimorfismo sexual), 3) las diferencias ontogenéticas
en estructuras de exhibicion dentro de una misma especie, 4) las concentraciones de huesos
(bonebeds) por muerte catastréfica, 5) el comportamiento de anidacion y/o cuidado parental, y
6) los yacimientos icnolégicos con rastros paralelos donde las huellas presenten el mismo

sentido de la marcha y una velocidad similar (Fig. 2C).
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B )

Figura 2. Ejemplo de registro fésil oolégico (A), éseo (B) e icnologico (C). A) Nido con 34 huevos del
dinosaurio sauropodomorfo Massospondylus del Jurésico temprano (Africa) (Reisz et al., 2012); B)
Fosil de Phylidrosaurus del Cretacico (China) (Junchang et al., 2015); C) Huellas de dinosaurios
terépodos del Cretécico temprano (Espafia) (Barco et al., 2006).

En el registro fosil de los dinosaurios podemos ver ejemplos de las tres conductas
gregarias: desplazamiento en manada, cuidado parental y caza en grupos. Con respecto a la caza
en grupo ésta queda registrada tanto en el registro osteoldgico como icnologico. Un ejemplo de
evidencias en el registro 0seo serd la presencia de marcas dentales con diferente talla y
morfologia en un hueso, sugiriendo que dinosaurios terépodos de diferentes tamafios o clases
explotaron el mismo cadéver de una manera idéntica a los carnivoros modernos (Paik et al.,
2011; Fig.3).

Figura 3. Vértebra caudal del dinosaurio Pukyongosaurus millenniumi con marcas de dientes de
teropodo, los circulos amarillos marcan la ubicacion de las mordeduras (Paik et al.,2011).

Mientras que en el registro icnologico la caza en grupo se observa al encontrarse huellas
de dinosaurios herbivoros asociadas a huellas de carnivoros, lo cual mostraria una escena donde
un depredador persigue a sus presas. Un ejemplo de esto puede ser el yacimiento de La
Barguilla, donde se han descubierto rastros paralelos mixtos, es decir con huellas de dinosaurios

carnivoros y herbivoros (Pérez-Lorente, 2003; Fig.4).
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Figura 4. Yacimiento de La Barguilla con 3 rastros de huella: dos de ornitépodos (circulo verde) y uno
de terépodos (circulo rojo), representando una posible escena de caza (Pérez-Lorente, 2003).

Con respecto a la conducta de desplazamiento en manada, ésta es inferida tanto a partir
del registro icnologico, como dseo. Lockley y Matsukawa (1999) sugirieron 2 criterios para
inferir este comportamiento basandose sélo en datos del registro icnologico: 1) la existencia de
huellas similares formando varios rastros, todas ellas en el mismo estrato (Fig. 5A), 2) la
presencia de rastros paralelos en los que se demuestra que varios dinosaurios optaron por una
orientacion o camino determinado (Fig. 5B). Ademas, atendiendo sélo al registro 6seo Currie
et al. (2011) sugieren que el descubrimiento de restos 6seos de diferentes individuos de la
misma especie proximos entre si indicaria una posible conducta de desplazamiento en manada
(Fig. 6).

A — = T
e . o 7 ; o 5
o e d Tt . ; o S
- B 3 P 3 ré"_ oL =g
" ‘} & & . - » . S ' # it . /
. o U U X L 1
| & I\l ik ¥ Wb, /" mm
L —_— s _'____.--‘ —_— —

Figura 5. A) Tres rastros paralelos con dos sentidos de la marcha distintos del Jurasico inferior del este
de Utah (Lockley y Matsukawa, 1999). B) Rastros de saurépodos titanosaurios con misma orientacion,
Cretacico superior (Fumanya, Catalufia; Marmi et al.,2014).



INTRODUCCION

Figura 6. Esqueletos de varios dinosaurios anquilosaurios del Cretacico superior de China. Cada letra
representa un individuo (Currie et al., 2011).

Por ultimo, la conducta de cuidado parental es estudiada a partir del registro dseo,
ooldgico asociado a huesos e icnologico. Es decir, esta conducta puede ser inferida por ejemplo
a partir del descubrimiento de un registro éseo formado por un individuo de talla adulta y
maltiples individuos de tamafio pequefio correspondientes a juveniles (Fig. 7A). O por el
descubrimiento de huesos de un individuo adulto asociados a una o varias nidadas (Fig. 7B).

Figura 7. A) Esqueletos de un adulto y varios juveniles de dinosaurios del género Psittacosaurus en
China (Meng et al., 2004). B) Esqueleto de un Oviraptor asociado a una nidada (Norell et al., 1995).

Con respecto al registro icnoldgico las evidencias que nos mostrarian la conducta de
cuidado parental es la presencia de huellas de gran tamafio flanqueando a huellas de menor
tamafio, todas ellas con la misma morfologia. Un ejemplo de esto es el yacimiento del barranco
de Valdecevillo (Fig. 8) que muestra 3 vias paralelas, siendo las dos vias que forman los

extremos las de mayor tamafio y profundidad, esto se interpreta como el paso de una manada
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INTRODUCCION

que reunia a los individuos de menor edad en el interior del grupo con el objeto de protegerlos
(Garcia-Ortiz y Pérez-Lorente, 2014).

1m

Figura 8. Rastros paralelos de dinosaurios con la misma morfologia. El rastro marcado por el circulo
verde estad formado por huellas de menor tamafio y profundidad. Mientras que los rastros marcados por
los circulos rojos estdn compuestos por huellas de mayor tamafio y profundidad (Garcia-Ortiz y Pérez-

Lorente, 2014).

En este proyecto vamos a estudiar la paleoetologia de los dinosaurios, y mas concretamente
la presencia de 3 tipos de conductas: desplazamiento en manada, cuidado parental y caza en
grupos. Para ello van a ser analizados los registros 0seos, ooldgicos asociados a huesos e

icnologicos mencionados en la bibliografia.



OBIJETIVOS

Objetivos

En este trabajo se analizara las evidencias de presencia de tres tipos de conductas gregarias
en dinosaurios no avianos obtenidas a partir del registro dseo, ooldgico e icnoldgico. Dentro
del registro 6seo se va a tener en cuenta las acumulaciones Oseas monoespecificas
(acumulaciones de huesos pertenecientes a la misma especie) y los restos 6seos con indicios de
depredacion (marcas de dientes de carnivoros y/o dientes de carnivoros incrustados en huesos
de herbivoros). Con respecto al registro oolégico nos centraremos en el estudio de las cascaras
0 moldes de huevos asociados a huesos conservados en el registro fosil. En relacién con el
registro icnologico serd importante fijarnos en las impresiones de huellas conservadas en los

sedimentos del medio, asi como su morfologia, tamarfio y profundidad.
Para la consecucion de este trabajo, se abordaran como objetivos especificos los siguientes:

1. Revision de la bibliografia disponible sobre etologia de los dinosaurios.

2. Definir las conductas a estudiar: desplazamiento en manada, cuidado parental y caza en
grupos.

3. Analizar si los datos bibliograficos del registro 6seo reflejan la presencia de alguna de las
conductas gregarias estudiadas.

4. Analizar si los datos bibliograficos del registro oologico asociado a huesos reflejan la
presencia de alguna de las conductas gregaria estudiadas.

5. Analizar si los datos bibliograficos del registro icnoldgico reflejan la presencia de alguna
de las conductas gregaria estudiadas.

6. Analizar la presencia de conductas gregarias en general de los dinosaurios segun sus habitos

alimenticios.
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Material y Métodos

Herramientas de busqueda.

Para la realizacion de este trabajo, se ha llevado a cabo una busqueda bibliografica sobre
articulos que proporcionen datos sobre etologia de dinosaurios a partir de registros 0seos
(huesos), ooldgicos (huevos) e icnoldgicos (huellas). De esta forma se ha buscado proporcionar
una muestra lo mas representativa posible acerca de las distintas conductas gregarias que
presentaron estos animales.

La busqueda bibliogréfica se realizd empleando palabras clave del tema de estudio,
como por ejemplo gregarismo, comportamiento, cuidado parental, etc. Para llevarla a cabo se
usaron diferentes herramientas de busqueda de informacion como son el PuntoQ de la
Universidad de La Laguna, Google académico o sci-hub. Asimismo, para la busqueda de datos
taxondmicos mas precisos se ha utilizado la herramienta Paleobiology Database (PaleoDB). En
total se obtuvieron 30 articulos cientificos.

Para el analisis de la informacidn etoldgica obtenida de PaleoDB se ha elaborado una
tabla Excel con 81 evidencias de gregarismo. Basandonos en los criterios de Currie y Eberth
(2010), Lucas (2007) y Lockley y Matsukawa (1999) hemos definido los criterios para
considerar los tres tipos de comportamiento estudiado (desplazamiento en manada, cuidado
parental y caza en grupos, ver mas adelante). Los datos fueron agrupados a nivel de clase, orden,
familia, genero y especie y se establecieron las siguientes columnas: tipo de alimentacion,
periodo y lugar en el que vivieron, presencia/ausencia de distintos tipos de conductas gregarias,
asi como la autoria del articulo. Se ha intentado que dicha informacién abarcara la mayor
diversidad de dinosaurios posible. Posteriormente, se ha analizado el nimero de evidencias de
gregarismo para cada tipo de registro estudiado (huesos, huevos y huellas), y segun el tipo de

alimentacion (carnivoros o herbivoros) de los dinosaurios.

Eleccion de los grupos de dinosaurios a estudiar.

Para facilitar el analisis, se han agrupado los datos de los registros 6seos y ooldgicos
asociados a huesos, en los clados ornitopodos, tiredforos, marginocefalos, sauropodos, y
terépodos; y dentro del clado de los ter6podos, en dos subclados: terépodos maniraptoranos y
resto de teropodos. Sin embargo, para el analisis del registro icnoldgico los datos se han
agrupado en los clados: ornitépodos, sauropodos y terépodos, dado que a partir de las huellas
no es posible inferir el tipo de especie al que corresponderian.

El conjunto de evidencias de gregarismo analizadas pertenece a 27 familias:
Camptosauridae,  Fabrosauridae, Hadrosauridae, Iguanodontidae, Thescelosauridae,
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Psittacosauridae,  Ankylosauridae, Nodosauridae, Stegosauridae, Bagaceratopsidae,
Ceratopsidae, Cetiosauridae, Diplodocidae, Saltasauridae, Camarasauridae, Abelisauridae,
Allosauridae, Carcharodontosauridae, Compsognathidae, Coelophysidae, Ornithomimidae,
Therizinosauria, Troodontidae, Tyrannosauridae, Avimimidae, Caenagnathidae vy
Oviraptoridae. Las primeras 15 familias se han clasificado como de hébitos alimenticios
herbivoros, y las 12 restantes de habitos carnivoros.

Caracteristicas principales de las familias estudiadas.
e Ornitépodos.

Camptosauridae: Eran dinosaurios bipedos y herbivoros. Con un
cuerpo corpulento, con extremidades posteriores robustas y
grandes pies con 4 dedos. Vivieron en el Jurasico superior en lo
que hoy es el oeste de América del Norte (Weishampel et al.,
2004).

Fabrosauridae: Dinosaurios de pequefio tamafio con 1 a 2 metros
de largo. Eran bipedos y herbivoros y vivieron desde el Triasico

superior al Jurasico inferior en lo que hoy es Africa y Asia
(Weishampel et al., 2004).

Hadrosauridae: Estos dinosaurios tenian una talla media a grande con
7 a 12 metros de longitud. Fueron los mas abundantes y diversos

durante el final del Cretécico superior. Eran herbivoros y cuadrdpedos,

aunque a veces podian ser bipedos. Vivieron durante el Cretacico
superior en todo el mundo menos en Africa y Australia (Weishampel et al., 2004).
Iguanodontidae: Este grupo de dinosaurios alternaba entre una

locomocion bipeda y cuadripeda. Median de 2 a 3 metros de

longitud y eran herbivoros. Vivieron durante el Cretécico en lo que
hoy es América del Norte y Sur, Europa, Asia y la Antartida (Weishampel et al., 2004).
Thescelosauridae: Eran dinosaurios bipedos de pequefio tamafio,
herbivoros. Vivieron durante el Cretacico en lo que hoy es
Norteamérica (Weishampel et al., 2004).

e Marginocéfalos.

Bagaceratopsidae: Era una familia de dinosaurios que vivieron

durante el Cretacico. Eran cuadripedos y herbivoros. Se
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distribuyeron en lo que hoy es Asia Central (Weishampel et al., 2004).
Ceratopsidae: Se caracterizan por tener cuernos en su cabeza.
Tenian un cuerpo de 4 a 8 metros de longitud. Eran cuadrdpedos,

herbivoros y tenian una compleja dentadura. Vivieron a finales del

"

periodo Cretacico en América del Norte y Asia (Weishampel et al.,
2004).

Psittacosauridae: Presentaban un pico éseo similar al de los
actuales loros. Eran dinosaurios herbivoros de pequefio a

mediano tamafio con 1 a 3 metros de longitud. Algunos eran

bipedos y otros cuadripedos. Vivieron durante el Cretacico
inferior en Asia (Weishampel et al., 2004).

e Tiredforos.
Ankylosauridae: Presentaban una armadura pesada formada por
placas Gseas u osteodermos que cubrian la parte dorsal del cuerpo.

Ademas, algunos tenian espinas y una pesada masa 6sea al final de

la cola. Eran herbivoros y cuadripedos. Vivieron durante el
Cretacico en todos los continentes menos en Africa (Weishampel et al., 2004).
Nodosauridae: Era una familia de tiredforos que presentaban una

compleja armadura. Poseian una cabeza pequefia, ademaés, el

hocico y el pico eran estrechos y alargados. Eran cuadripedos y
herbivoros. Vivieron desde el Jurasico medio hasta el Cretacico superior en América del Norte,
Europa y Asia (Weishampel et al., 2004).

Stegosauridae: Eran dinosaurios de talla media a grande. Poseian una
doble hilera de placas en la region dorsal y caudal, terminando en largas

puas. Eran cuadrdpedos y herbivoros. Vivieron desde finales del

Jurasico hasta el Cretécico, con una distribucion mundial (Weishampel
et al., 2004).

e Saurdpodos.
Cetiosauridae: Era unos dinosaurios con un cuello largo y un

gran peso. Eran cuadrupedos y herbivoros. Vivieron en el Jurasico

inferior y medio en América, Europa. Africa y parte de Asia
(Weishampel et al., 2004).
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Diplodocidae: Eran dinosaurios grandes, herbivoros y
cuadrapedos. Presentaban un largo cuello y cola. Vivieron desde

el Jurasico inferior hasta el Cretécico inferior en América, Europa
y Africa (Weishampel et al., 2004).
Saltasauridae: Estos dinosaurios presentaban una armadura 6sea en

su dorso y eran de los méas pequefios dentro de los saur6podos. Eran

cuadrupedos y herbivoros. Vivieron durante el Cretacico superior en
America del Norte y Sur, Europa y Asia (Weishampel et al., 2004).
Camarasauridae: Los dinosaurios de esta familia tenian un
tamafio muy variado y una cola muy corta. Vivieron desde el
Jurasico superior hasta el Cretacico inferior en lo que hoy es
America del Norte y Sur, Europa y Asia (Weishampel et al.,
2004).
e Ter6podos.

Abelisauridae: Eran dinosaurios carnivoros bipedos que
presentaban extremidades anteriores reducidas y posteriores

robustas. Presentaban crestas dseas en el craneo y un cuerpo con

una longitud de entre 5y 9 metros. Vivieron durante el Cretéacico

en Africa y América del Sur (Weishampel et al., 2004).

posteriores largas. Eran bipedos y carnivoros. Vivieron en el Jurasico
superior en América del Norte, Europa, Asia y parte de Africa
(Weishampel et al., 2004).

Carcharodontosauridae: Tenian una gran longitud y un peso

ligero. Vivieron desde el Jurasico superior al Cretacico superior
en América del Sur, Europa y Africa (Weishampel et al., 2004).
Compsognathidae: Se caracterizan por un craneo largo y
estrecho, dientes pequefios y puntiagudos, cuello curvado y garras
con 3 dedos en las manos. Tenian un tamafio muy pequefio, eran

bipedos y carnivoros. Vivieron desde el Jurasico superior hasta el

Cretacico inferior en lo que hoy es Europa, Asia y parte de
América del Sur (Weishampel et al., 2004).
Coelophysidae: Presentaban huesos ahuecados y dientes

heterodontos. Tenian un cuello largo y flexible y una larga cola. Eran
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carnivoros bipedos que vivieron desde el Triasico superior al Jurasico inferior en América del
Norte, Europa y Africa (Weishampel et al., 2004).

Ornithomimidae: Poseian un cuello largo, un pico carente de dientes -,

y un aspecto parecido al de los avestruces. Eran herbivoros. Vivieron ‘} ‘4
en el Cretécico superior en América del Norte y Asia (Weishampel et \ |

al., 2004).

Therizinosauria: Presentan un craneo especializado, y muchos
dientes simeétricos, no curvados. Eran bipedos y carnivoros.
Vivieron en el periodo Cretacico en lo que hoy es el oeste de
América del Norte, China y Mongolia (Weishampel et al., 2004).

Troodontidae: Eran pequefios dinosaurios con dientes serrados y
una gran garra con forma de hoz en el pie. Sus extremidades anteriores
eran proporcionalmente largas, eran bipedos y carnivoros. Vivieron

desde el Jurasico superior hasta el Cretacico superior en América del

Norte, Europa y Asia (Weishampel et al., 2004).

Tyrannosauridae: Era una familia de terépodos que se
caracterizaba por tener craneos grandes con una denticion
heterodonta especializada. Tenia extremidades anteriores muy

reducidas y extremidades posteriores largas. Eran bipedos y

carnivoros. Vivieron en el Cretacico superior en América del
Norte y Asia (Weishampel et al., 2004).

e Terdpodos maniraptoranos.
Avimimidae: Son dinosaurios de pequefio tamafio con un pico cérneo,
desdentado y aserrado. Tenia garras estrechas y cola larga. Eran bipedos
y herbivoros. Vivieron en el Cretécico superior de Asia (Weishampel et
al., 2004).

Caenagnathidae: Se cree que presentaban plumas a lo largo de su cuerpo.

Presentaban extremidades anteriores y posteriores largas. Eran bipedos y
carnivoros. Vivieron en el Cretacico superior en lo que hoy es América del
Norte y Asia (Weishampel et al., 2004).

Oviraptoridae: Tenia un hocico reducido, un pico con pocos dientes

0 ninguno, y un craneo pequefio con una cresta 6sea. Extremidades

superiores grandes, una cola corta y se cree que tenian plumas.
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Vivieron durante el periodo Cretacico de América del Norte y Asia (Weishampel et al., 2004).

Descripcion de la morfologia de las huellas.

Existen cinco morfotipos geneéricos de huellas descritos para dinosaurios: ornitopodas,
terépodas, saurépodas, tire6foras y ceratopsidas. Las huellas ornitdpodas de los pies son
tridactilas, generalmente méas anchas que largas, o tan anchas como largas, simétricas o
asimetricas (Lockley y Mastsukawa, 1999). Las ufias no suelen dejar impresiones bien definidas
y cuando las dejan estas a veces son conicas y, relativamente largas y delgadas (Pifiuela et al.,
2016). Presentaban dedos anchos con extremos redondeados, robustos, en ocasiones
relativamente largos y delgados orientados anteriormente (Moreno et al., 2012; Pifiuela et al.,
2016). Las huellas de los pies teropodas presentan impresiones tridactilas o tetradactilas, méas
largas que anchas y asimétricas (Lockley y Matsukawa, 1999; Moreno et al., 2012). Tienen
dedos gruesos o estrechos, afilados, orientados anteriormente y divergentes (Lockley y
Matsukawa, 1999; Barco et al., 2006; Moreno et al., 2012; McCrea et al., 2014). También
poseian marcas de garras con bordes afilados (Moreno et al., 2012). Las huellas de los pies
sauropodas son en lineas generales redondeadas a rectangulares donde los dedos son cortos,
orientados anteriormente y sus marcas son tetradactilas, mientras que las de las manos tienen
forma de media luna (Reisz et al., 2012). Las huellas de los pies de los tireérofos tienen una
forma tridactila a tetradactila, con dedos cortos y orientados anteriormente. Las impresiones de
las manos de estos dinosaurios tienen entre 3 y 5 dedos. Por altimo, las huellas de los pies de
los ceratdpsidos son tetradactilas con dedos anchos y dispuestos en abanico anteriormente.
Mientras que las manos presentan impresiones de tres dedos orientados anteriormente y dos

lateralmente. Son muy escasas en el registro icnolégico mundial (Thulborn, 1990).

Definicidn de las conductas gregarias estudiadas.

Se han analizado tres tipos de conductas gregarias distintas: desplazamiento en manada,
cuidado parental y caza en grupo. A continuacion, se definira que es lo que se ha considerado
para cada una de ellas:

Desplazamiento en manada: este tipo de conducta va a ser inferida en el registro fosil cuando
se encuentren huesos o huellas dentro de un grupo de individuos de la misma especie en el que,
0 bien, son todos adultos o todos juveniles. Si se encuentran huesos o huellas de individuos de

diferentes edades juntos serd considerado como un registro de cuidado parental.
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Cuidado parental: esta conducta se va a ver reflejada en el registro fosil en el momento en el
gue se encuentren huesos o huellas de individuos adultos asociado a huesos, huellas o huevos
de individuos juveniles o bebés, y todos ellos deben ser de la misma especie.

Caza en grupo: este tipo de conducta sera considerada cuando se vea reflejado en el registro

fosil huesos o huellas de teropodos y saurépodos u ornitépodos asociados.
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Resultados y Discusion

Se han leido 30 articulos, en ellos se han analizado un total de 81 evidencias fosiles
consideradas como conductas gregarias de desplazamiento en manada, cuidado parental y caza
en grupo segun nuestra definicion (ver material y métodos). Del conjunto total de evidencias
de comportamiento gregario de los dinosaurios durante el Mesozoico se ha hallado un total de
25 registros pertenecientes al grupo de los dinosaurios ornitisquios, y 56 al de los saurisquios
(Tabla 1).

Orden Clado Registro Registro Registro

6seo ooldgico icnoldgico
Ornitisquios Ornitopodos 4 0 6
Tireoforos 10 0 0
Marginocéfalos 5 0 0
Total ornitisquios 19 0 6
Saurisquios Saurdpodos 3 1 8
Teropodos 29 2 13
Total saurisquios 32 3 21
Total ornitisquios + saurisquios 51 3 27

Tabla 1. Registro fosil con informacidn etol6gica a nivel mundial.

Una vez analizados los datos, podemos observar que el registro fésil mas abundante es
el perteneciente al orden de los saurisquios (69% de casos). Dentro de dicho orden, el registro
0seo representa mas del cincuenta por ciento de evidencias, seguido del icnolégico (37,5%), y
por ultimo el ooldgico asociado a huesos que es muy escaso (5,3 % de los datos). Dentro del
grupo de los ornitisquios, en tiredforos y marginocefalos el 100% de las evidencias de
comportamiento gregario proceden el registro 6seo (huesos, Tabla 1, Fig.9), mientras que, en
ornitépodos, proceden tanto del 6seo como del icnoldgico, éste ultimo con mayor frecuencia
(Tabla 1). En relaciéon al grupo de los saurisquios, los saurépodos presentan un registro
icnoldgico abundante, seguido por un registro 6seo y ooldgico asociado a huesos pobre (sobre
todo este ultimo mencionado). Por otra parte, los teropodos poseen un registro 6seo muy rico,

seguido por un registro icnolégico menos rico, y un registro oolégico asociado a huesos escaso
(Fig. 9).

18



RESULTADOS Y DISCUSION

40

[%2]

s

2 30

(<5}

2

> 20

(<5}

T 10

: [

g , m O =

‘2 Ornitépodos Tire6foros  Marginocéfalos  Saurdpodos Terépodos
Clados

moseo mooldgico micnoldgico
Figura 9. Representa el nimero de registros fésiles de cada grupo.

Analisis del registro 0seo.

Dentro de este registro la conducta mas frecuente inferida es la de desplazamiento en
manada (38 casos), seguida por la de cuidado parental (12 casos), y, en Gltimo término, la de
caza (1 caso). En dicho registro podemos ver que las conductas gregarias son mas frecuentes
dentro del orden de los saurisquios y, que la conducta de desplazamiento en manada es las mas
abundante para ambos 6rdenes, a la par que la de caza es la menos frecuente. En la tabla 2 se
puede ver que dentro del orden de los ornitisquios son los tire6foros quienes presentan un mayor
numero de evidencias de gregarismo, destacando la conducta de desplazamiento en manada,
sobre todo a nivel de las familias Nodosauridae y Stegosauridae, y la de cuidado parental en
menor proporcion (familias Ankylosauridae, Nodosauridae y Stegosauridae). Seguido por el
clado de los marginocéfalos, quienes presentan tanto conductas de desplazamiento en manada
como de cuidado parental, siendo la de cuidado parental mas frecuente y con igual proporcion
a nivel de las tres familias que se han estudiado (Bagaceratopsidae, Ceratopsidae y
Psittacosauridae). Por otra parte, los ornitépodos son el grupo dentro de este orden que menor
numero de conductas gregarias presentan. Poseen las conductas de desplazamiento en manada
(con un solo registro perteneciente a la familia Fabrosauridae) y cuidado parental (con tres casos
pertenecientes a las familias Camptosauridae, Hadrosauridae y Thescelosauridae). Dentro del
orden de los saurisquios, son los teropodos no maniraptoranos quienes presentan un mayor
numero de evidencias de gregarismo, y los saurépodos los que menos. De esta manera, los
ter6podos no maniraptoranos presentan 24 evidencias de conductas gregarias (destacando las
familias Allosauridae, Coelophysidae, Ornithomimidae y Tyrannosauridae), seguido de los
terépodos maniraptoranos quienes no exhiben conductas de caza, sélo conductas de
desplazamiento en manada (4 casos) destacando la familia Oviraptoridae y cuidado parental (1
caso) perteneciente a la familia Avimimidae. Por tltimo, el clado que menos presenta conductas

de gregarismo dentro de este grupo son los saurépodos, quienes sélo presentan conductas de
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desplazamiento en manada (3 casos). Estos casos pertenecen a las familias Cetiosauridae,
Diplodocidae y Saltasauridae (Fig.10).

Subclado Familias Desplazamiento Cuidado Caza
Clado en manada parental
Camptosauridae 0 1

Fabrosauridae
Ornitépodos Hadrosauridae
Iguanodontidae
Thescelosauridae
Tire6foros Ankylosauridae
Nodosauridae
Stegosauridae
Marginocefalos Bagaceratopsidae
Ceratopsidae
Psittacosauridae
Cetiosauridae
Sauropodos Diplodocidae
Saltasauridae
Camarasauridae
Teropodos Maniraptoranos Avimimidae
Caenagnathidae
Oviraptoridae
Resto de Abelisauridae
teropodos Allosauridae
Carcharodontosauridae
Compsognathidae
Coelophysidae
Ornithomimidae

Therizinosauria

RN WA P R A NN R P O R P R P P O W W R O o o R

Troodontidae

o o o b O OO0 0OO 0P OOOO P P PP P PP O B+~ O
P, O O O O O O O O O O O 0O O O o o o o o o o o o o o o

Tyrannosauridae 3

Tabla 2. Evidencias de los tres tipos de comportamiento gregario a partir
del registro dseo a nivel mundial.
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Figura 10. Numero de registros de conductas gregarias en los distintos grupos estudiados.

Si contrastamos los datos obtenidos con las hipotesis sobre el comportamiento de los
diferentes grupos de dinosaurios vemos que para el orden de los ornitisquios se hipotetiza que
eran dinosaurios gregarios (Varricchio et al., 2008; Currie y Eberth, 2010; Zhao et al., 2014).
Los tres grupos, ornitdpodos, tiredforos y marginocéfalos, tenian cuidado parental y
desplazamiento en manada. Segun los datos obtenidos en nuestro trabajo (Tabla 2), se observa
que dichas conductas se dan en 10 familias de las 11 estudiadas, y con una proporcion similar
en el nimero de evidencias.

Para el orden de los saurisquios se hipotetiza que eran dinosaurios gregarios (Varricchio
et al., 2008; Currie y Eberth, 2010; Ibiricu et al., 2013; Funston et al., 2016). Como se observa
en la tabla 2, a nivel de familias la mayoria de ellas presentan algun caso de comportamiento
gregario. A nivel de clados, en los saurépodos a partir del registro 6seo sélo se ha inferido la
conducta de desplazamiento en manada, en los teropodos maniraptoranos desplazamiento en
manada y cuidado parental, y en los terépodos no maniraptoranos los tres tipos de conductas
(Currie y Eberth, 2010; Funston et al., 2016). Nuestros resultados (Tabla 2) muestran que en el
registro fosil analizado el comportamiento de desplazamiento en manada es el m&s comun en
todos los clados (28 casos que representan el 87,5% de evidencias). El cuidado parental esta
representado en los teropodos (maniraptoranos y no maniraptoranos, 9,4% de los casos) y la

caza sOlo en ter6podos no maniraptoranos (3,1 % de los casos).
Andlisis del registro ooldgico asociado a huesos.

Con respecto a este registro el numero de evidencias de gregarismo obtenidas

pertenecen al orden de los saurisquios (Tabla 3, Fig. 11). La conducta de cuidado parental fue
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la mas inferida (2 casos), seguida por la de desplazamiento en manada (1 caso), y, la Unica
conducta que no ha sido posible ser inferida es la de caza (0 casos) (Tabla 3, Fig. 11).

El cuidado parental se ha inferido en sauropodos (familia Camarasauridae) y en
terépodos maniraptoranos (Oviraptoridae); y el desplazamiento en manada en la familia

Coelophysidae perteneciente al subclado de los ter6podos no maniraptoranos (Tabla 3).

Clado Subclado Familias Desplazamiento = Cuidado = Caza

en manada parental

Ornitépodos Camptosauridae 0 0 0
Fabrosauridae 0 0 0

Hadrosauridae 0 0 0

Iguanodontidae 0 0 0

Thesceosauridae 0 0 0

Tiret6foros Ankylosauridae 0 0 0
Nodosauridae 0 0 0

Stegosauridae 0 0 0

Marginocéfalos Bagaceratopsidae 0 0 0
Ceratopsidae 0 0 0

Psittacosauridae 0 0 0

Sauropodos Cetiosauridae 0 0 0
Diplodocidae 0 0 0

Saltasauridae 0 0 0

Camarasauridae 0 1 0

Teropodos Maniraptoranos Avimimidae 0 0 0
Caenagnathidae 0 0 0

Oviraptoridae 0 1 0

Resto de Abelisauridae 0 0 0

terépodos Allosauridae 0 0 0
Carcharodontosauridae 0 0 0

Compsognathidae 0 0 0

Coelophysidae 1 0 0

Ornithomimidae 0 0 0

Therizinosauria 0 0 0

Troodontidae 0 0 0

Tyrannosauridae 0 0 0

Tabla 3. Evidencias de los tres tipos de comportamiento gregario a partir
del registro ooldgico asociado a huesos a nivel mundial.
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Figura 11. Numero de casos de conductas gregarias inferidas a partir del registro fésil de huevos
asociados a huesos en los distintos grupos estudiados.

Se constata el escaso numero de yacimientos con restos fosiles de huevos asociados a
huesos de dinosaurios (tres casos). Y que la mayoria de ellos (aproximadamente el 66 %)
reflejan conducta de cuidado parental. Ninguna familia presentaba comportamiento de caza
(Barco et al., 2006; Reisz et al., 2012).

Andlisis del registro icnologico.

Dentro de este tipo de registro, la conducta de desplazamiento en manada es la inferida
con mayor frecuencia (24 casos), seguida por la de cuidado parental (3 casos). La Unica
conducta no inferida a partir del registro de huellas es la de caza (Tabla 4).

Los ornitopodos presentan tanto conductas de desplazamiento en manada, como de
cuidado parental, siendo las primeras mas numerosas (5 casos). Los saurépodos presentan, al
igual que los ornitdpodos, mayor numero de registro de conductas gregarias de desplazamiento
en manada que de cuidado parental (Tabla 4). Por otro lado, los teropodos solo presentan
conducta de desplazamiento en manada (Tabla 4, Fig. 12). Ninguno de los tres clados presenta
conducta de caza. En relacion a dicho registro son los teropodos quienes presentan un mayor
numero de evidencias de gregarismo, siendo los ornitopodos los que menos (Fig. 12).

Clado Desplazamiento Cuidado parental Caza
en manada
Ornitépodo 5 1 0
Saurdépodo 6 2 0
Terdpodo 13 0 0

Tabla 4. Numero de casos de conductas gregarias inferidas a partir
del registro icnoldgico a nivel mundial.
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Figura 12. Numero de evidencias de conductas gregarias a partir de huellas en los distintos grupos
estudiados.

Dos tipos de comportamiento gregario (desplazamiento en manada y cuidado parental)
han sido inferidos a partir de las trazas fosiles, tanto en ornitisquios como en saurisquios. Dentro
de los primeros, solo en el clado de los ornitépodos, y dentro de los segundos en todos sus
clados. Los terépodos presentaban tan s6lo conducta de desplazamiento en manada (Ostrom,
1972; Matsukawa et al., 1997; Lockley y Matsukawa, 1999; Barco et al., 2006; Pifiuela et al.,
2016). Los resultados obtenidos del analisis del registro fésil icnologico de los dinosaurios
muestran que casi el 90% de los casos estudiados reflejan conducta de desplazamiento en
manada; y cerca del 50% de ellos corresponden al clado de los terdpodos; el cuidado parental
solo se ha inferido en los clados ornitdpodos y saurépodos (Tabla 4, Fig. 12).

Andlisis de las conductas gregarias frente a los habitos alimenticios.

Segun la muestra analizada, se observan mas casos de gregarismo en dinosaurios
carnivoros que en herbivoros (Tabla 5; Fig 13). Y tanto en los carnivoros como en los
herbivoros predominan las evidencias de gregarismo en el registro éseo (huesos), en segundo
lugar, el icnoldgico (huellas) y en Gltimo lugar en el ooldgico asociado a huesos (Tabla 5).
También destacamos que en el registro icnolégico es mayor el nimero de evidencias de

gregarismo en los herbivoros que en los carnivoros.

Tipo de alimentacion ) ) Registro ) o
) _ Registro 0seo ) . Registro oologico
en dinosaurios icnologico
Carnivoros 29 13 2
Herbivoros 22 14 1

Tabla 5. Evidencias de gregarismo en los casos estudiados segun su tipo de alimentacion.
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Figura 13. Numero de evidencias de gregarismo segun los tres tipos de registros analizados en
carnivoros y herbivoros.

Como hemos dicho el nimero de evidencias de comportamiento gregario para la
muestra analizada es superior en dinosaurios carnivoros que en herbivoros, aunque en dicha
muestra hay un mayor numero de familias con habitos alimenticios herbivoros (ver material y
métodos); y, ademas, se asume (por comparacion con ecosistemas actuales) que la abundancia
de estos ultimos era mayor en los ecosistemas mesozoicos (Moreno et al., 2012). No se conoce
informacidn suficiente para explicar este resultado; una posible explicacion puede ser que el
estudio general a lo largo de la historia se ha centrado mas en dinosaurios de alimentacion
carnivora debido a que estos han despertado mas interés en la comunidad cientifica, y, por lo
tanto, se ha publicado a nivel bibliografico més informacion sobre ellos.

Representacion de los tipos de comportamiento gregario estudiados

El registro fosil con sefiales de gregarismo en dinosaurios analizado (81 casos
estudiados) muestra que el desplazamiento en manada es el comportamiento mas frecuente en
el registro fosil de dinosaurios (78 % de los casos, Fig. 14), y se ha inferido principalmente a
partir del registro 6seo e icnoldgico (47 % y 30% respectivamente, Fig. 15). El cuidado parental
representa el 21 % de los casos analizados y la caza en grupo, en cambio sélo se ha inferido en

un caso a partir de huesos (Fig. 15).
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Figura 14. Porcentaje de evidencias de gregarismo segun el tipo de comportamiento inferido en
dinosaurios a nivel mundial.
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Figura 15. Porcentaje de evidencias de comportamiento gregario segin el tipo de
comportamiento inferido y tipo de registro en dinosaurios a nivel mundial.

Al establecer una conducta o comportamiento gregario en dinosaurios es necesario
contar con diversas evidencias fosiles, que no dependan de factores tafonémicos o subjetivos,
y comparar con especies actuales relacionadas filogenéticamente o no con los dinosaurios
(Currie y Eberth, 2010; Junchang et al., 2015). Asi por ejemplo, en el género Albertosaurus de
la familia Tyrannosauridae se ha inferido comportamiento gregario similar al de los cocodrilos
y las aves a partir de huesos y huellas (Currie y Eberth, 2010; Junchang et al., 2015).

La paleoetologia es una ciencia importante porque nos permite hacer estudios
comparativos de comportamiento de faunas ancestrales con las actuales, a la par que nos

proporciona conocer cuando aparece un determinado comportamiento gregario.
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Conclusiones:

1. Tras larevision bibliografica se han obtenido 81 evidencias de comportamiento gregario
en el registro fosil de dinosaurios (6seo, ooldgico asociado a huesos e icnologico). Se
observa que la mayoria de las evidencias proceden del registro 6seo (63%) y la minoria
del ooldgico asociado a huesos (3,7 % de los casos).

2. Se han definido tres conductas gregarias a partir de la bibliografia revisada que
corresponden a desplazamiento en manada, cuidado parental y caza en grupo.

3. El andlisis del registro 6seo refleja los tres tipos de conductas gregarias definidas. La de
desplazamiento en manada es la mas frecuente (87,5% de los casos). Esta se da con
mayor frecuencia en teropodos no maniraptoranos (48,35%) y con menor abundancia
en ornitopodos (2,3%). La conducta de cuidado parental es la segunda mas frecuente
(9,4% de los casos) dandose con mayor abundancia en ornitdpodos, tiredforos y
marginocéfalos (2,35%) y con menos en teropodos maniraptoranos (0,78%). No esta
presente en saurépodos. La conducta de caza es las menos inferida (3,1% de los casos),
estando tan sOlo presente en ter6podos no maniraptoranos dentro de la familia
Tyrannosauridae.

4. El analisis del registro ooldgico asociado a huesos presenta s6lo 2 de las 3 conductas
definidas. Estas conductas son las de desplazamiento en manada y cuidado parental. La
conducta de desplazamiento en manada (33,33% de los casos) ha sido inferida dentro
del clado de los terépodos no maniraptoranos por la familia Coelophysidae, y la de
cuidado parental (66,67% de los casos) ha sido reflejada tan s6lo por la familia
Camarasauridae dentro del clado de los saurdpodos (33,33%) y por la familia
Oviraptoridae dentro del subclado de los teropodos maniraptoranos (33,33%).

5. El anélisis del registro icnoldgico ha sido utilizado para inferir dos tipos de conductas
gregarias: la conducta de desplazamiento en manada, que es la mas frecuente (88,89%
de los casos), y se ha inferido principalmente en ter6podos (48,15%) y ornitopodos
(18,52%). La conducta de cuidado parental es la menos abundante (11,11% de los casos)
reflejandose con mayor frecuencia en sauropodos (7,41%).

6. El conjunto de evidencias de comportamiento analizadas muestra que el desplazamiento
en manada ha sido inferido mas frecuentemente en los dinosaurios (cerca del 80 % de

los casos estudiados).
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RESULTADOS Y DISCUSION

Conclusions:

1. After the literature review, 81 evidence of gregarious behavior has been obtained in the
fossil record of dinosaurs (bone, oological associated with bones and icnological). It is
observed that most of the evidence comes from the bone registry (63%) and the minority
of the bone associated oological (3.7% of the cases).

2. Three gregarious behaviors have been defined from the revised bibliography
corresponding to herd displacement, parental care and group hunting.

3. The analysis of the bone record reflects the three types of gregarious behaviors defined.
Herd displacement is the most frequent (87.5% of cases). This occurs more frequently
in non-maniraptoran theropods (48.35%) and with less abundance in ornithopods
(2.3%). Parental care behavior is the second most frequent (9.4% of cases) with greater
abundance in ornithopods, tyreophorans and marginocephalians (2.35%) and with less
in maniraptoran theropods (0.78%). It is not present in sauropods. Hunting behavior is
the least inferred (3.1% of cases), being only present in non-maniraptoran theropods
within the Tyrannosauridae family.

4. The analysis of the oological record associated with bones shows only 2 of the 3 defined
behaviors. These behaviors are those of herd displacement and parental care. Herd
displacement behavior (33.33% of cases) has been inferred within the clade of non-
maniraptoran theropods by the Coelophysidae family, and that of parental care (66.67%
of cases) has been reflected only by the family Camarasauridae within the clade of the
sauropods (33.33%) and by the family Oviraptoridae within the subclade of the
maniraptorans theropods (33.33%).

5. The analysis of the icnological record has been used to infer two types of gregarious
behaviors: the behavior of herd displacement, which is the most frequent (88.89% of
cases), and has been inferred mainly in theropods (48.15%) and ornithopods (18.52%).
The parental care behavior is the least abundant (11.11% of the cases) reflected most
frequently in sauropods (7.41%).

6. The set of behavioral evidence analyzed shows that displacement in the herd has been

inferred more frequently in dinosaurs (about 80% of the cases studied).
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