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La paleontologia estudia la historia de los organismos vivos y contiene dos componentes principales: modelos
(patrones que describen el orden de la naturaleza) y procesos (mecanismos que explican los modelos). La recons:
truccion filogenética moderna se basa en la metodologia cladistica. La morfologia funcional estudia el uso o accion
de caracteristicas fenotipicas. La evidencia actual es consistente con la hipotesis de que determinados grupos de
dinosaurios teropodos constituyen el grupo hermano de las aves, que forman un grupo monofilético. El taxén aviano
mas basal e&rchaeopteryxLa topologia del cladograma que expresa las relaciones filogenéticas basales en aves se
configura mediante una serie de grupos hermanos que se acercan a la condicion de las neornithes (aves actuales). E
registro fésil nos ofrece evidencia sobre los cambios morfolégicos histéricos producidos desde formas no voladoras
hasta las voladoras modernas, en una secuencia que puede interpretarse en términos de una mejora funcional de
aparato volador. La evidencia actual es mas consistente con la hipétesis de que el vuelo se inicid en las aves a partil

de ancestros corredores bipedashaeopteryxseria un ave de habitat fundamentalmente terrestre, aunque también

frecuentaria los ambientes arboricolas. La aparicion de un foramen triéseo y una farcula derivada en géneros como

IberomesornisConcorniso Eoalulavisindican una mejora en la capacidad de batido del ala y de la aireacién
pulmonar durante el vueldberomesornisrepresenta un estadio intermedio en la capacidad voladora entre

Archaeopteryy las aves modernas. En la transicidn entre las formas terrestres y voladoras se produjo una reduccion
de la carga alar. El morfotipo primitivo de alargamiento de ala es el eliptico. Las alas modernas, dotadas de &lula,
aparecieron por primera vez, al menos, hace unos 120 millones de afios. Parece probable que las aves hayan desarr
llado histéricamente una capacidad estructural y fisiolégica para producir formas capaces de volar a una mayor

altitud.

Introduccién la diversidad de un taxon determinado a lo largo del tiem-
po; véase, por ejemplo, la revisidn metodolégica reciente
El término paleontologia equivale a biologia histéri- de Robeck et al. 2000). A su vez, los procesos pueden ser
ca. La ciencia paleontoldgica, a través del estudio de los diferenciados en dos tipos principales: observados e infe-
restos de los organismos del pasado (fosiles) trata de estaridos. Los primeros (fenédmenos microevolutivos) ocurren
blecer la reconstruccion histérica de los cambios acaeci- en un tiempo real, es decir, observable a la escala tempo-
dos en los organismos vivos a lo largo del tiempo. Por ral de la vida humana (por ejemplo, componentes del cre-
tanto, la paleontologia se incluye dentro de la region de cimiento y desarrollo, variaciones fenotipicas o genotipi-
las ciencias de la vida que contiene un mayor nivel de cas en respuesta a factores ambientales, etc.). Los proce-
sintesis: la biologia evolutiva. sos inferidos son aquellos que no pueden ser observados
La investigacion en biologia evolutiva tiene dos com- a escala humana, es decir, se trata de procesos hipotéticos
ponentes principales: modelos y procesos. Los primeros que se supone sucedieron en el pasado remoto (por ejem-
pueden ser definidos como los patrones que describen elplo, cladogénesis, anagénesis, seleccién natural, seleccion
orden de la naturaleza (Eldredge y Cracraft 1980). Los de especies, etc.) (Grande y Rieppel 1994).
procesos se refieren a los mecanismos que explican los  La paleontologia (o méas especificamente la paleobio-
modelos, es decir, el orden que puede ser detectado en elogia) ha estado tradicional y principalmente ocupada en
mundo natural. Existen dos tipos principales de modelos: la investigacion de los modelos evolutivos. La posicion
jerérquicos y temporales. Los primeros pueden ser defi- habitual de los paleontélogos ha sido que “los procesos
nidos como sumarios parsimoniosos de datos descripti- no fosilizan, de esta forma nuestro registro (fésil) sélo con-
vos (por ejemplo, cladogramas basados en caracterestiene resultados” (Gould 1995). No obstante, durante las
morfolégicos, moleculares y/o biogeograficos) (Grande tres Ultimas décadas la paleobiologia ha tratado de exten-
y Rieppel 1994). Los modelos temporales describen se- der su campo de investigaciéon mas alla de los modelos y
cuencias lineales basadas en el orden estratigrafico deadentrarse en los procesos. De esta forma la paleobiologia
fosiles con una edad conocida (por ejemplo, variacidon de ha generado un cuerpo de teoria macroevolutiva basada
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Monofilia Parafilia Polifilia

Figura 1. Tipos de taxones segln la sistemdtica filogenética. (B + C): monofilético. (A + B): parafilético. (A + C): polifilético. 1y 1’
representan los estadios primitivo (plesiomérfico) y derivado (apomérfico) de un caracter. Véase texto.
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Figura 2. Posibles relaciones de parentesco entre tres taxones. En la sistematica filogenética sélo las soluciones 1,2 y 3 son aceptables.

en una metodologia operativa que deriva ideas y noveda-temprana de las aves durante el Mesozoico. Para ello, se

des tedricas a partir de la observacion del registro fésil abordard primero el estudio de un modelo (hipétesis

(Gould 1995). Las hipotesis de seleccién por encima del filogenética). Estas hipétesis de relaciones de parentesco

nivel individual o la de los equilibrios intermitentes (“pun-  constituyen uno de los objetivos inmediatos de la investi-

tuated equilibria”) son sélo dos de los diversos ejemplos gacién paleontolégica (Lopez-Martinez y Truyols 1994)

que pueden citarse como aportaciones de la reciente teo-y suponen un punto de partida imprescindible para la com-

ria macroevolutiva paleobiolégica. prension de la historia evolutiva de cualquier linaje. A
La paleontologia es una ciencia basicamente idiogra- continuacion se abordara el estudio del origen y desarro-

fica, es decir, que investiga sucesos irrepetibles sujetos allo del vuelo aviano, una temética propia de la morfologia

un componente vectorial que es el tiempo. La compleja funcional con un alto perfil nomotético.

trama de antecesores y descendientes de cualquier linaje

animal, cuyo patron trata de modelizar una hipétesis filo-

genética (cladograma) es un fenémeno irrepetible, de ca- Metodologia

racter idiogréfico. No obstante la paleontologia ha trata-

do durante las ultimas décadas de potenciar su perfil no- Reconstruccion filogenética

motético (Gould 1980) (se conoce con el nombre de cien-

cias nomotéticas aquellas que investigan fenémenos re-  La reconstruccién de la historia genealégica de los

petibles, atemporales). La aparicion de las primeras avesorganismos vivos ha sido una de las tareas més relevantes

con capacidad para un vuelo activo, hace unos 140 millo- y controvertidas desde los inicios del darwinismo. La es-

nes de afios, es un fenémeno irrepetible. No obstante elcuela neodarwinista o clésica (teoria sintética) ha utiliza-

estudio de su biomecénica de vuelo puede servir para re-do basicamente tres criterios: 1) semejanza o desemejan-

futar hipétesis sobre un fendmeno atemporal, relativo a za total (distancia fenotipica), 2) grado de cercania del

los condicionantes fisicos que debe cumplir cualquier te- antecesor comudn y 3) zonas adaptativas (grado de espe-

trapodo volador. cializacion de determinados caracteres para una forma de
Este articulo va a tratar de un area temética especificavida, por ejemplo, mamiferos acuaticos) (Simpson 1945,

de la paleontologia de vertebrados: la historia evolutiva Mayr 1969). No obstante, la aplicabilidad de estos crite-
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rios ha sido problematica. El grado de semejanza fenoti-
pica, por ejemplo, no puede ser aplicado directamente a
la reconstruccién filogenética. El procedimiento para eva-
luar la proximidad del antecesor comun no fue nunca su-
ficientemente formulado. En definitiva, la escuela evolu-
tiva clasica siempre ha presentado problemas a la hora de
contrastar hipétesis filogenéticas alternativas.

La sistemética cladistica (o filogenética) fue fundada
por el entomdlogo aleméan W. Hennig en su libro “Ele-
mentos de una sistemética filogenética” (1968). La apor-
tacion principal de la sistemética filogenética es el con-
cepto de “sinapomorfia”. Se trata de rasgos derivados
(“apomérficos”) compartidos por dos o méas taxones. Es-
tas caracteristicas derivadas proceden de un antecesor
comun proximo, ausentes en ancestros mas distantes. Los
rasgos primitivos (“plesiomorficos”), compartidos con
dichos antecesores, distantes, se denominan “simplesio-
morfias”. Por ultimo, dos o0 mas taxones pueden compar- —
tir semejanzas que han surgido de manera independiente/’8ura 3. Concepto de grupos hermanos: (C+D), (B+ (C+D))
a partir de antecesores diferentes. Estas semejanzas sé (A + B+ (C+D)).
conocen como “convergencias”. Por ejemplo, la presen-
cia de pelo es un rasgo plesiomorfico para la totalidad de potética de que se trata de un taxdn con un grado de pa-
los mamiferos. Su ausencia es una sinapormorfia tipica rentesco menor con cada miembro del grupo interno que
de los cetaceos. La semejanza en disefio corporal entre urcada uno de los componentes del grupo interno entre si.
delfin y un atiin es una convergencia, que procede de li- En definitiva, cualquier estadio de caracter presente en el
najes con historias evolutivas independientes. grupo externo sera formulado como primitivo. A diferen-

Cada uno de estos tres tipos de rasgos (sinapomorfiascia de apomorfias y plesiomorfias, formuladasiori en
simplesiomorfias y convergencias) definen diferentes es- el analisis, los rasgos convergentes son evaluados
tatus taxondmicos. Dos 0 mas taxones asociados median-posteriori Es decir, una hipotesis de convergencia en
te una o mas sinapomorfias constituyen un “grupo mo- cladistica es formulada sobre la hipétesis obtenida de re-
nofilético” o “clado” (Fig. 1). Un taxdn monofilético se  laciones de parentesco (otra diferencia importante con la
define como un grupo de organismos que incluye el ante- sistematica clasica). Las hipétesis filogenéticas se expre-
cesor comun mas reciente de todos sus miembros y todossan graficamente mediante un dendrograma conocido
sus descendientes. Dos 0 mas taxones asociados medianeomo “cladograma” que por definicion es un esquema
te una o mas simplesiomorfias constituyen una “agrupa- dicotémico. Se basa en el principio de que para cualquier
cion parafilética”(Fig. 1). Un taxon parafilético incluye  conjunto de tres taxones dos de ellos siempre estaran mas
al antecesor comin mas reciente de todos sus miembroscercanamente emparentados entre si que con el tercero,
pero excluye a alguno de sus descendientes. La cladisticaes decir, tienen un antecesor comdn mas proximo (Fig.
s6lo admite grupos estrictamente monofiléticos. Este prin- 2). Estos dos taxones intimamente emparentados se co-
cipio diferencia a la sistematica filogenética de la evoluti- nocen como “grupos hermanos” (“sister groups”) que for-
va, que admitia los taxones parafiléticos. Por ejemplo, la man un grupo monofilético o clado. Por tanto, dos grupos
tradicional clase Reptilia de la que se excluian los mami- hermanos presentan un antecesor comuin que no lo es de
feros y las aves. Por ultimo, dos 0 méas taxones asociadosningun otro organismo (Fig. 3). Es necesario subrayar que
mediante rasgos convergentes constituyen un “grupo po- un cladograma no es un esquema de relaciones de paren-
lifilético” (Fig. 1) (Rieppel 1988). tesco del tipo antecesor-descendiente (“filogramas” de la

De todos estos conceptos se deduce facilmente queescuela clasica).
una parte muy importante del analisis cladistico reside en  Para la elaboracion de un cladograma se parte de una
la evaluacién de rasgos apomdrficos frente a los matriz de datos (taxones x caracteres) realizada segun los
plesiomorficos. Esta evaluacion se conoce como analisis resultados del andlisis de polaridad. La construccion de
de polaridad de caracteres. Todo caracter se formula enun cladograma puede estar fundamentada en diversos cri-
un estadio primitivo y en uno o mas derivados. Los crite- terios, de los que el mas ampliamente aceptado es el de
rios para abordar la polaridad de caracteres son diversos,“parsimonia” (Smith, 1994). La propuesta bésica es que
pero el mas utilizado se denomina del “grupo externo” determinadas topologias (estructura del cladograma) ajus-
(“outgroup”). Un grupo externo retiene caracteristicamen- taran de forma mas adecuada el conjunto de estadios del
te multitud de simplesiomorfias, y se escoge sobre la basecaracter presente en la matriz de datos. Se debe entender
hipotética de que contiene un ancestro comin mas dis- como “ajuste” la medida del nimero de cambios en los
tante que el del conjunto de taxones objeto del andlisis, estadios de caracter (pasos evolutivos). El criterio de par-
denominado “grupo interno” (“ingroup”). Por tanto, la  simonia propone que, de entre todos los cladogramas po-
eleccion del grupo externo se realiza bajo la premisa hi- sibles, debe escogerse aquel que contenga un menor nu-
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mero de pasos evolutivos. De esta forma, el cladograma +
escogido es aquél que representa la topologia a la que A B
mejor se ajusta el conjunto de estados de todos los carac:
teres de la matriz de datos. Como se apuntaba en la intro- F3
duccién, un cladograma es un modelo hipotético que for-
mula un patrén jerarquizado de relaciones de parentesco. F3
Nos permite establecer la secuencia de los cambios tem-
porales (morfolégicos, bioquimicos, etolégicos, etc.) que
configuran la transformacién de los organismos compo- E3
nentes de un linaje determinado. Los cladogramas son
hip6tesis sometidas a procesos de contrastacion constan
tes. Los métodos de falsacion mas evidentes se basan en ;Ez
la adicion de nuevos caracteres y/o nuevos taxones. Un E1
cladograma es refutado solamente con otro cladograma
cuya topologia se ajusta mejor (requiere un numero me- Figura 4. Método filogenético en andlisis morfofuncional. A,
nor de pasos evolutivos) a la nueva matriz de datos. Cy D taxones actuales. B* taxén del registro f6sil. Basado en
Lauder, 1995. Véase texto.

C D

Morfologia funcional

El andlisis de la forma organica puede ser considera- malmente asociados a principios basicos de la Fisica (“es-
do desde diversos puntos de vista. La morfologia descrip- tructura paradigmatica”) que sean capaces de contestar a
tiva tradicional (Nachtigall 1991) ha sido potenciada re- la pregunta ¢cual seria la estructura Optima que podria
cientemente por la introduccion de los nuevos métodos haber evolucionado para desempefiar una funcion deter-
de la morfometria geométrica (Chapman y Rasskin-Gut- minada? (hipotesis de partida). La comparacion de las
man 2001) y de la morfologia tedrica (McGhee 1999). propiedades de los diversos modelos y la estructura pro-
Estas nuevas aproximaciones no so6lo han permitido una blema proporciona una herramienta de refutacion.
descripcion objetiva de la forma de los organismos sino El método paradigmético es un procedimiento inde-
también adentrarse en la comprension de los modelos y pendiente del tiempo. La segunda aproximacion que va-
procesos de los cambios morfoldgicos con el tiempo. A mos a comentar (“método filogenético”) es de tipo histo-
partir de comienzos de los afios 70 la morfologia cons- rico. Se trata de formular estructuras homélogas entre
truccional ha desarrollado una notable trama conceptual taxones actuales y extintos. Conocidas las funciones en
que relaciona basicamente tres factores: histérico (filoge- los representantes vivientes, esta informacion se infiere
nia), funcional (adaptacion) y ontogénico (morfogénesis) para los taxones representados en el registro fosil (Raup y
(Thomas 1979, Smidt-Kittler y Vogel 1991). Stanley 1971). El método filogenético parte, obviamente,

La morfologia funcional constituye un area de cono- de una hipétesis de relaciones de parentesco (Fig. 4). Los
cimiento que histéricamente ha tenido una intima co- taxones vivientes C y D y el extinto B, comparten una
nexion con la forma de los organismos. La dialéctica en- novedad evolutiva estructural (E3). La funcion de esta
tre como la forma condiciona la funcidn y la manera en estructura (F3) ha sido analizada experimentalmente en
que la funcion influencia a la forma puede rastrearse has- C y D. Si la funcién es equivalente en ambos taxones ac-
ta los tiempos de Aristételes (Padian 1995). Este debate tuales, se puede inferir también dicha funcién F3 para el
ha sido uno de los més relevantes en biologia evolutiva, taxén B (Lauder, 1995). Por otra parte, E1 y E2 son sim-
aunque sigue sin existir un claro consenso sobre las rela-plesiomorfias del organismo problema B y de los taxones
ciones entre formay funcion. La forma es definida en tér- actuales C y D. De esta manera también podemos estable-
minos de rasgos fenotipicos y sus partes anatémicas cons<er la correlacion funcional de las estructuras E1 y E2 en
tituyentes, mientras que el concepto de estructura se re-C, D y A como método de inferencia de B. Este articulo
fiere a la relacion topoldgica entre caracteristicas fenoti- utilizara basicamente en su andlisis morfofuncional la
picas. Se conoce como funcién al uso o accion de carac- aproximacion filogenética.
teristicas fenotipicas, el role mecanico de rasgos fenotipi-
cos (Lauder 1995).

La investigacion morfofuncional en paleontologia
implica la prediccion de funciones determinadas a partir Cualquier hipétesis filogenética comienza a plantear-
de evidencia esquelética fosil procedente de un organis- se por un problema muy concreto: determinar cual es el
mo pretérito. Los paleont6logos han desarrollado histéri- grupo ancestral del linaje de organismos gque se esta ana-
camente diversos métodos para desarrollar esta tarea, quéizando. En términos de las escuelas darwinista o
pueden resumirse en dos ambitos principales: el denomi- neodarwinista la busqueda es lineal, es decir, se trata de
nado paradigmatico y el filogenético. El primero, amplia- encontrar el taxén antecesor. Dentro del contexto de la
mente discutido desde entonces por la literatura paleon- sistematica filogenética el problema se plantea en térmi-
toldgica, fue propuesto por Rudwick (1964). Se trata de nos de hallar el grupo hermano (grupo externo) del grupo
generar diversos modelos o abstracciones mecéanicas norinterno analizado.

Filogenia de las aves primitivas
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Figura 5. Hipétesis filogenética de las aves primitivas.

Multitud de grupos animales han sido propuestos his- Otros reptiles tridsicos han sido sugeridos como ances-
téricamente como posibles antecesores de las aves. Untros de las avegosesaurugs un minusculo reptil (de
rapido repaso incluye linajes tan dispares como las tortu- unos 14 cm de longitud) procedente de los yacimientos
gas (Lamarck, en su famoso tratado “Filosofia Zool6gi- de la Sierra de Prades (Tarragona). Este género fue pro-
ca”, 1809), los pterosaurios (propuesta defendida por dos puesto como antecesor de las aves modernas (Ellember-
paleontélogos de finales del siglo XIX, el inglés H.G. ger y Villalta 1974) pero, en realidad, presenta diversas
Seeley y el norteamericano E.D. Cope, véase Sanz, 1999)sinapomorfias con los prolacertiformes, un grupo de rep-
o los dinosaurios ornitisquios (Galton 1970). Los rasgos tiles didpsidos no arcosaurios (Sanz y Lopez-Martinez
supuestamente compartidos entre las aves y cada uno del984). Algo parecido ocurre con el género italisteya-
los tres linajes citados arriba son diversos: pico (tortu- lancosaurusjue, propuesto como ancestro de las aves por
gas); presencia de alas y huesos neumatizados (pterosauFeduccia y Wild (1993), tiene que ser situado incluso fue-
rios); pubis retrovertido (dirigido hacia atras) (dinosau- ra del antecesor comun de prolacertiformes y arcosaurios
rios ornitisquios). Todas estas semejanzas son evaluadagRenesto 1994).
actualmente como convergencias. Por altimo, el controvertid®rotoavis del Tridsico

Durante las ultimas décadas tres hip6tesis se han dis-superior de Texas, ha sido propuesto como una forma avia-
putado el origen del linaje aviano: la del “tecodonto”, la na primitiva mas emparentada con las aves modernas que
cocodriliana y la dinosauriana. Los “tecodontos” son un Archaeopteryx(Jurasico superior aleman) (Chatterjee
grupo basal de arcosaurios que dominaron los ambientes1997). La combinacién de caractere®doavises muy
terrestres durante el Mesozoico inferior. Se trata de un singular, con algunos rasgos compartidos con las aves
grupo parafilético y, por tanto, sin entidad real. Las pro- modernas y otros, como la estructura de la mano, seme-
puestas sobre el origen tecodontiano de las aves (Tarsita-jante a la condicién arcosauriana primitiva. Esta combi-
no y Hetch 1980) siempre han sido imprecisas tanto en la nacion de rasgos desafia claramente la secuencia de trans-
proposicién de un antecesor concreto como en la indica- formacién de caracteres actualmente conocida en el lina-
cion de una serie de novedades evolutivas compartidas.je aviano. Es posible quRrotoavissea una quimera (re-
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unién de elementos esqueléticos procedentes de organis-
mos diferentes). En cualquier caso la explicacion mas pro-
bable es que al menos determinados elementos esqueléti-
cos pertenecen a un reptil con caracteres convergentes &
los de las aves modernas, que vivié hace unos 225 millo-
nes de afios (Sanz et al. 1998, Sanz 1999).

La hip6tesis cocodriliana supone que aves y cocodri-
lomorfos comparten un antecesor comun que vivié du-
rante el Tridsico (Walker 1972). Su evidencia se funda
esencialmente en diversos caracteres relativos a la neu-
matizacion craneal. Otras supuestas novedades evoluti-
vas compartidas por aves y cocodrilos se refieren a deter-
minados caracteres del craneo, morfologia dental y tarso
(Martin et al. 1980, Martin 1991). La mayoria de estas
supuestas sinapomorfias son, en realidad, simplesiomor-
fias o convergencias (Gauthier 1986, Witmer 1991, Pa-
dian y Chiappe 1998).

La hipotesis de que aves y dinosaurios teropodos com-
parten estrechas relaciones de parentesco fue sugerida ini-
cialmente por el naturalista victoriano T. H. Huxley. Esta
propuesta fue reformulada por J. H. Ostrom (1973, 1975)
al hilo de la comparacion anatémica emtrehaeopteryx
y el ter6podo dromeosauridzeinonychusLas ideas de
Ostrom fueron muy bien acogidas por los primeros pa-
leont6logos que abordaron el problema del origen aviano
dentro de un contexto cladistico. Actualmente existe una
abundante evidencia que indica que determinados grupos
de dinosaurios terépodos (probablemente los dro-
maeosauridos, que incluyen géneros c@amonychus
Dromaeosaurus Velocirapto) constituyen el grupo her-
mano de las aves. Este clado esta diagnosticado por multi-
tud de sinapomorfias craneales y postcraneales, entre las
gue pueden citarse la presencia de un carpal caracteristica
(semilunar), la reduccidn del tercer metacarpal, un largo
pedunculo pubico, pubis dirigido hacia atrds (opistopu-
bia) con una expansion distal dirigida posteriormente e
isquion corto (Gauthier 1986, Padian y Chiappe 1998,
Holtz 1998). El clado dromeoséauridos + aves se denomi-
na Manlraptqra (Eumaniraptora para .Otro.s, aumres) (Flg. A.- Sinosauropteryx prima (Cretacico inferior, Liaonig, Chi-

5). Indgpgndlentemente d(_a su denommamon_, la evidencia na). Detalle del craneo y region cervical. P: plumas o

actual indica que las aves tienen que ser consideradas COMQyotoplumas. B.- Caudipteryx zongi (Cretacico inferior, Liaonig,
dinosaurios saurisquios teropodos maniraptores. Otras China). D1-D2: digitos de la mano. PP: plumas primarias,
novedades evolutivas son compartidas con las aves y gru-conectadas a la mano. PRP: plumas de la regién pectoral.

pos hermanos de dinosaurios terépodos mas alejados filo-

genéticamente que los dromeosauridos. Por ejemplo, la

presencia de fdrcula (claviculas fusionadas) en ovirrapto- mas reciente antecesor comun de las aves actuales. De
rosaurios (Barsbold 1983), tiranosaurios (Makovicky y hecho, antes del antecesor comdn mas préximo del con-
Currie 1996) o alosaurios (Chure y Madsen 1996). Las junto de las aves.

plumas son faneras tradicionalmente asociadas a las aves. Existe un consenso mayoritario que considera a las
En realidad sabemos actualmente que estas estructuras teaves como un grupo monofilético, definido como el ante-
gumentarias aparecieron en ter6podos no avianos comocesor comun déArchaeoptery¥ las neornitas (aves ac-

los géneros chinoSinosauropteryXChen et al. 1998) o tuales) y todos sus descendientes (Fig. 5). No obstante, la
Protarchaeopteryy Caudipteryx(Ji et al. 1998, Zhou y diagnosis de este taxon es, hoy por hoy, controvertida, y
Wang 2000) (Fig. 6). Por dltimo, se han descubierto en los depende de la hipotesis de relaciones de parentesco de
ultimos afios patrones de comportamiento compartidos por taxones como Alvarezsaurida&kghonavigvéanse pro-

aves y dinosaurios ter6podos no avianos. Se conocen va-puestas alternativas en Holz 1998 y Chiappe en prensa).
rios casos de esqueletos de ovirraptorosaurios descansanta topologia general del cladograma que hipotetiza la
do encima de su propia puesta (Clark et al. 1999). Estos filogenia aviana es igualmente controvertida, aunque,
habitos, comunes en aves actuales, aparecieron antes detomo veremos, una de las dos propuestas esta amplia-

Figura 6. Ter6podos no avianos dotados de plumas.
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Figura 7. Iberomesornis romerali (Cretacico inferior, Las Hoyas, Cuenca, Espana). A- Fotograffa de fluorescencia inducida mediante
luz ultravioleta. C: coracoides. F: fircula. P: pigostilo. B- Fotograffa con luz normal. Ambas fotos de G. F. Kurtz.

mente refutada. Determinados autores (Martin 1991, Hou ultimo clado se define como el conjunto de taxones que
etal. 1996, Kurochkin 1996) sostienen duehaeopteryx incluye al antecesor comin@enfuciusornig neornites,

es el grupo hermano de las enantiornites (grupo extinto y todos sus descendientes. El géréomfuciusornises

de aves cretécicas que serd comentado mas adelante), forun ave primitiva del Cretacico inferior chino del que se
mando el grupo Sauriurae. El clado aves estaria asi cons-conocen multitud de ejemplares completos, con impre-
tituido por una dicotomia basal formada por los grupos siones de plumas (Chiappe et al. 19€9)nfuciusornis
hermanos Sauriurae + Ornithurae (este ultimo taxdn esta constituye el taxdn méas basal del clado Pygostylia, diag-
formado por dos grupos de aves dentadas del Cretaciconosticado por la presencia de una fusion de las vértebras
superior mas las neornites, aves actuales, véanse comeneaudales terminales (pigostilo) y otras sinapomorfias del
tarios posteriores). Pero las supuestas novedades evoluti-esqueleto axial y apendicular. Las aves pigostilias estan

vas que compartefirchaeopteryy las enantiornites tie- formadas por los grupos herman@enfuciusornis+
nen que ser evaluadas, en realidad, como simplesiomorfiasOrnithothoraces.
(Sanz et al. 1995, Padian y Chiappe 1998). En la definicion y diagnosis del clado Ornithothora-

La topologia alternativa del cladograma de relaciones ces ha jugado un importante papel la posicion filogenéti-
filogenéticas dentro de las aves se caracteriza por una se<a delberomesornishallado en el yacimiento del Creta-
rie de grupos hermanos que, deidshaeopteryxse acer- cico inferior de Las Hoyas (CuencH)eromesornigre-
can a la condicién de las neornites (Fig. 5). De esta for- senta una singular combinacién de sinapomorfias (pre-
ma, las aves estan constituidas por los grupos hermanossencia de pigostilo, coracoides y farcula derivados) (Fig.
Archaeopteryx+ Pygostylia (Chiappe, en prensa). Este 7) que lo situaban como el taxdn mas basal de las aves
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ornitotoracinas (Sanz et al. 1988, Sanz y Bonaparte 1992, cibn desde formas no voladoras a voladoras (véase
Chiappe 1995). La introduccién en el grupo interno avia- cladograma de la Figura 5).

no de taxones mas primitivos cor@onfuciusornisy la La mayor parte de las novedades evolutivas de la se-
reconsideracion de determinados rasgos, parecen indicarcuencia de transformaciones morfoldgicas en la transi-
como hipétesis mas probable dberomesornigs el gru- cion ancestros-aves se relacionan con el aparato volador

po hermano de las enantiornites (Sereno 2000, Chiappe (esqueleto, masculos y tendones, y faneras). El registro
en prensa). Las primeras evidencias del linaje de las avesfésil ofrece informacion sobre huesos y plumas aunque,
enantiornites fueron halladas en el Cretacico superior de como luego veremos, la morfologia funcional filogenética
Argentina (Walker 1981, Sanz et al. 1995, Chiappe 1996). también permite extraer inferencias relativas a musculos
Posteriormente se han hallado enantiornites en diferentesy tendones. El anélisis morfofuncional del aparato vola-

lugares del planeta, especialmente en Espgadiacornis dor esquelético, y plumas asociadas, ofrece informacién
y Eoalulavis Sanz y Buscalioni 1992, Sanz et al. 1996) y sobre las etapas historicas del vuelo aviano. Desde el ave
China Sinornis Sereno y Rao 199Zatayornis Zhou mas primitiva Archaeopteryx hasta las aves modernas

1995) (es posible que la denominacién de esta Ultima sea(neornites) fueron apareciendo una serie de novedades
una sinonimia de&sinornig. Las relaciones internas de  evolutivas que refinaron las habilidades voladoras de este
parentesco dentro de las enantiornites estdn hoy dia po-grupo de arcosaurios dinosaurianos (Sanz y Bonaparte
bremente conocidas, pero la mayoria de los autores estan1992, Sanz y Buscalioni 1992, Chiappe 1995, Padian y
de acuerdo en que se trata de un grupo monofilético. Las Chiappe 1998).
principales novedades evolutivas que diagnostican este  La secuencia de modificaciones del aparato volador
clado se relacionan con la morfologia coracoidal, hume- aviano tiene que ser analizada en términos fisicos. El vuelo
ral y metatarsal (Chiappe y Calvo 1994, Sanz et al. 1995, requiere una combinacion de dos fuerzas: sustentacion e
Chiappe en prensa). impulso (propulsion). En las aves ambas fuerzas son pro-
En definitiva, las aves ornitotoracinas estan constitui- porcionadas por las alas, mediante un complejo sistema
das por los grupos hermanos (Ilberomesornis + Enantior- de movimientos arriba-abajo que constituyen el ciclo de
nithes) + Ornithurae. Este Ultimo clado esté integrado por batido del ala. Para que un ave vuele es obvio que la
las aves actuales (Neornithes) con Ichtyornites y Hespe- sustentacion tiene que ser mayor que su peso y el impulso
ronithiformes como grupos hermanos sucesivos. La mo- superar en magnitud a su vector opuesto (resistencia)
nofilia de Ornithurae esta bien fundamentada, con nume- (Norberg 1990, Tennekes 1997). Ademas de las alas, hay
rosas sinapomorfias, como la reduccion en el nimero de otros elementos del aparato volador aviano que también
vértebras torécicas, reduccién del tamafio del acetdbulo yson de gran relevancia durante el vuelo. Por ejemplo, la
la disposicion paralela del ilion con respecto al isquion aparicién de un abanico de plumas rectrices permite a las
(Chiappe 1995, Sanz et al. 1997, Chiappe en prensa).  aves funciones de direccion (timon) y frenado, a la vez
Durante los ultimos 140 millones de afios las aves han que incrementa la superficie de sustentacién. Por dltimo,
transformado su sistema esquelético, especialmente losuna novedosa combinacion de sinapomorfias definen en
caracteres relacionados con el vuelo. La secuencia delas aves un sofisticado sistema respiratorio (pulmones y
transformacion de caracteres ejemplificados por la hipé- sacos aéreos) que ha jugado un importante papel en la
tesis filogenética de la Figura 5, puede ser analizada enconquista del medio aéreo.
términos funcionales. Puede descubrirse asi una aparicion  En definitiva esta sucinta historia del vuelo aviano
jerarquica de novedades evolutivas que configuran una comenzara con la problematica de las hipétesis actuales
capacidad de vuelo en incremento, desde el ave mas pri-sobre su origen. Después de analizar la capacidad de vue-
mitiva, Archaeopteryx hasta las sofisticadas maquinas lo deArchaeoptery»se abordara un analisis de los cono-
voladoras que son las aves modernas. cimientos actuales relacionados con el desarrollo histori-
co de las habilidades de vuelo en aves modernas, plantea-
do basicamente en cuatro términos: mecanica del batido
Origen y desarrollo del vuelo del ala, aparicién del abanico rectricial, historia evolutiva
del ala y funcion del sistema respiratorio.
Introduccion
El origen del vuelo
Un fendmeno constante en la historia evolutiva de
cualquier linaje es la aparicién de grupos con modos de  El origen del vuelo aviano es normalmente explicado
vida especializados. A partir de una condicion ancestral en términos de un determinado namero de factores
determinada aparece una serie de sinapomorfias asociabioticos y abiéticos que configuran un complejo escena-
das al desarrollo de un modo de vida diferente. La histo- rio histérico. Desde el siglo XIX se han propuesto multi-
ria aviana ejemplifica perfectamente uno de estos casos.tud de estos escenarios (Witmer 1991, Sanz 1999). Du-
Desde los grupos ancestrales, formas corredoras terres—tante las Ultimas décadas dos hipétesis se han disputado
tres, aparecen descendientes con capacidades voladorada explicacion del fendmeno del origen del vuelo en las
El registro fésil aviano conocido en la actualidad nos per- aves. Son denominadas como “de los arboles hacia aba-
mite tener una informacién general de los cambios jo” (también conocida como hipétesis arboricola) y “des-
morfoldgicos histdricos producidos en esta transforma- de el suelo hacia arriba” (igualmente referida como hipé-
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tesis del corredor). La primera esta intimamente relacio- dromeoséuridos) puede apreciarse una gran semejanza
nada con la escuela de pensamiento neodarwinista. Seentre ambos (como hemos visto en el apartado de filoge-
formula mediante una secuencia de antecesores-descennia). Vamos a ver un par de ejemplos cuyo analisis fun-
dientes que, de forma obligatoria, tienen que tener un or- cional ofrece informacién relevante a la hora de compren-
ganismo analogo actual de referencia: 1) un reptil ances- der la historia de la transformacién de la extremidad ante-
tral terrestre, probablemente de locomocién cuadripeda, rior de las formas ancestrales al ala de un ave primitiva.
2) un bipedo terrestre, 3) un bipedo trepador que viviria Ambos grupos de organismos comparten la presencia de
parcialmente en los arboles pero también en el suelo, 4) un carpal semilunar, cuyo elemento homélogo en aves
un arboricola bipedo que seria capaz de saltar de rama eractuales permite una especial disposicidn de las alas en
rama o desde una rama o tronco hasta el suelo, estoseposo (flexionadas contra el margen lateral del brazo).
protoavianos hipotéticos desarrollarian con el tiempo ha- En los manirraptores no avianos el carpal semilunar per-
bilidades planeadoras cada vez mas eficaces, 5) volado-mitia, durante la extensién de la extremidad anterior un
res activos (Feduccia 1980, Bock 1986). tipo de movimientos semejantes al del batido de alas de
La hipotesis del corredor fue reformulada por J. H. aves actuales. Ostrom (1995) propone que el complejo
Ostrom (1979, 1986). La condicién ancestral es un bipe- sistema de movimientos de las extremidades anteriores
do obligatorio. Existirian estadios secuenciales de alarga- en estos dinosaurios teropodos (quizas con funciones rap-
miento de la extremidad anterior y crecimiento de esca- toras) puede ser considerado como un “fenédmeno exapta-
mas o protoplumas que finalmente configurarian una tivo” (no adaptativo porque originalmente tenian otra fun-
protoala, incrementando gradualmente la capacidad de cién) del batido de alas para volar.
sustentacion e impulso del animal. Durante la carrera el El géneraUnenlagiaes un manirraptor no aviano re-
batido de estas protoalas se afiadiria al impulso propor- cientemente descrito (Novas y Puerta 199Renlagia
cionado por las extremidades posteriores. Finalmente sepresenta una cavidad glenoidea (donde se articula la ca-
alcanzaria la capacidad de efectuar un vuelo batido cuan-beza humeral) de orientacion lateral, en todo semejante a
do las protoalas se convirtiesen en alas es decir, propor-la deArchaeopteryxmientras que en manirraptores mas
cionaran no sélo impulso sino también la necesaria capa- primitivos (dromeosauridos) se orienta posteroventral-
cidad de sustentacion. mente, y en aves modernas se dirige en sentido dorsolate-
La contrastacion de ambas hipotesis tiene dificultades ral. La orientacion de la cavidad glenoidea es un caracter
actualmente dificiles de salvar. Se debe, obviamente, a sude gran importancia para el grado de eficacia del ciclo de
complejidad (estructuras narrativas). De hecho, algunos batido del ala. Cuanto mas verticalizado sea el humero
autores recientes (véase por ejemplo Elzanowski 2000) mayor seré el recorrido del ala, aumentando de esta forma
proponen posturas intermedias (modelo del rescate desdéela capacidad de propulsion. La orientacion dorso lateral
las alturas). Segun esta hipoteaishaeopteryxy sus en aves actuales asegura un maximo de eficiencia biome-
ancestros serian esencialmente habitantes del suelo, ycanica. Este grado de efectividad seria menofren
corredores y trepadores para escapar de posibleschaeoptery»pero, en cualquier caso, la orientacion de la
depredadores. Estos protoavianos habrian desarrolladocavidad glenoidea de este ave primitiva es semejante al
sistemas de “vuelta al suelo” cada vez mas sofisticados de una forma no voladora cordoenlagia Los tres esta-
hasta alcanzar el vuelo batido. Esta hipdtesis es consis-dios de orientacion de la cavidad glenoidea pueden ser,
tente con recientes andlisis del habitaf\dghaeopteryx por tanto interpretados en términos funcionales como un
Hopson y Chiappe (1998), basandose en un andlisis incremento en la eficiencia del impulso en aves y una gran
biométrico de las dimensiones falangeales del tercer dedoversatilidad de movimientos del antebrazo en manirrap-
del pie en aves actuales (trepadoras/arboricolas y terres-tores no avianos cercanamente emparentados con las aves
tres) llegan a la conclusion de que el ave jurasica alemana(Sanz 1999).
es comparable a la condicion de las palomas. Es decir,  En definitiva, gran parte de los complejos movimien-
Archaeopteryyseria capaz tanto de posarse en una rama tos del ala de un ave (incluidos el plegado lateral y el
como de caminar en el suelo. ciclo de batido) estaban ya presentes en los manirraptores
En cualquier caso la hipétesis filogenética es mas con- no avianos. De hecho, el esqueletcAdehaeopteryxno
sistente con la hipétesis del corredor, ya que los ancestrosse diferencia de la condicion ancestral por sinapomorfias
de las aves serian 4giles corredores bipedos terrestres. Estdecisivas sino basicamente por un menor tamafio corpo-
propuesta se ha visto recientemente desafiada por el ha-ral y diferencias en las proporciones de la extremidad an-
llazgo deMicroraptor, un dromeosaurio del Cretacico terior. La transicion hacia formas con capacidades vola-
inferior chino. Segin Xu et al. (2000) la morfologia doras en incremento, en la base del linaje aviano, se ca-
ungueal de este mindsculo ter6podo indica habitos trepa- racteriza por una disminucién en tamafio. Este proceso se
dores. No obstante, este seria un caso particular dentro deexplica mediante las ventajas biomecéanicas que unas di-
los dromeosaurios, mayoritariamente representados por mensiones reducidas proporcionan a un tetrdpodo vola-
formas corredoras. Por otra parte, la morfologia ungueal dor (Sanz et al. 1988, Sanz y Bonaparte 1992). Estas ven-
es una evidencia problemética a la hora de postular habi- tajas proporcionarian una mayor capacidad de atrapar a
tos arboricolas para un tetrapodo. sus presas y huida frente a posibles depredadores (ambos
Si se compara la morfologia esquelética eAire modelos “desde el suelo hacia arriba” y “rescate desde las
chaeopteryxy los manirraptores no avianos (como los alturas” hacen una referencia explicita a ambos factores).
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Figura 8. Carga del ala en diversos taxones primitivos del linaje aviano, en newtons/ m?.

De hecho, se sabe que las aves fueron presas de otrogntidad, tendria una doble funcién de balance y timon
tetrdpodos desde, al menos, hace unos 120 millones dedurante la carrera. Por otra parte, existen determinados
afios (Sanz et al. 2001). rasgos morfolégicos que indican la incipiente aparicion
El origen del vuelo es la zona mas problemaética de la enArchaeoptery>de un mddulo locomotor pectoral, au-
historia de la evolucion del aparato volador aviano. Nues- sente en ter6podos no avianos. Por un lado, la elongacion
tro conocimiento sobre los acontecimientos posteriores de las extremidades anteriores (dotadas de un sofisticado
es un poco mas preciso. Vamos a comentar sucintamentesistema de plumas rémiges, véase Figura 9) constituye un
las capacidades voladoras Aleshaeopteryxpara pasar ala perfectamente operativa. Por otro, el angulo formado

luego a analizar el origen del vuelo moderno. por la escépulay el coracoides es menor de 90° (como en
aves voladoras actuales). Este valor angular escapuloco-
Capacidad voladora dArchaeopteryx racoidal, junto con la orientacion de la cavidad glenoidea

antes referida, podrian indicar una cierta capacidad de

El concepto de “mddulo locomotor” define determi-  vuelo enArchaeopteryxNo obstante, ambos caracteres
nadas zonas del sistema musculo-esquelético de un orga-aparecen en dromeosaurios (Norell y Macovicky 1999),
nismo con un elevado nivel de integracion, de tal manera evidentemente no asociados a la funcion voladora. Por
que constituye una unidad funcional durante la locomo- otra parte, el ala del ave jurasica alemana carece de alula
cion (Gatesy y Dial 1996). En términos de capacidades (un recurso de aves actuales para poder frenar en el aire,
locomotorasArchaeopteryxepresenta un estadio inter- véase mas adelante) por lo que parece evidente que ten-
medio entre la condicién ancestral y los representantes dria dificultades para realizar vuelos a baja velocidad.
mas basales del clado pigostilia (Fig. 5). La condicién Otros rasgos d&rchaeopteryxjue han sido presenta-
ancestral se caracteriza por la presencia de un tnico m¢-dos como argumentos que podrian indicar una desarrolla-
dulo locomotor corredor, formado por el acoplamiento da capacidad voladora (Olsony Feduccia, 1979) han sido
entre las extremidades posteriores y la cola. Esta condi- refutados. Por ejemplo, la presencia de una flrcula es com-
cién esta presente énchaeopteryxpero este ave jurasi-  partida con terépodos no avianos, claramente no volado-
ca también tiene un maddulo locomotor pectoral incipien- res. Dado el hecho de que la farcula juega un importante
te, que le permitiria realizar algun tipo de vuelo batido papel en el vuelo batido de aves actuales (véase mas ade-
(Burgers y Chiappe 1999, Sanz et al. en prensa). El aco- lante) parece también muy probable la formulacion de una
plamiento entre el apéndice caudal y las extremidades hipétesis exaptativa en la farcula a partir de la condicion
posteriores en terépodos no avianosrghaeopteryxse ancestral del linaje aviano. Por otra parte, las plumas
caracteriza por la presencia de una desarrollada muscula-rfémiges deArchaeopteryxtienen un vano asimetrico
tura caudofemoral para la retraccion de las extremidades (areas diferentes a ambos lados del raquis) una condicion
posteriores. Por otra parte el apéndice caudal, de granpresente en aves voladoras actuales (Feduccia y Tordoff,



CapituLo 33: HiSTORIA TEMPRANA DEL VUELO EN LAS AVES 519

Figura 9. El morfotipo de alargamiento eliptico como condicién primitiva en el linaje aviano. A.- Vista ventral del ala de
un paseriforme actual. B.- Reconstruccién del ala de Foalulavis hoyasi (Cretacico inferior, Las Hoyas, Cuenca, Espafa)
(véase ademas Fig. 11). C.- Archaeopteryx lithographica (Jurasico superior, Solenhofen, Alemania). Ejemplar del Museo
de la Universidad Humboldt, Berlin.

1979). No obstante, Speakman y Thompson (1994, 1995) lo) modificadas frente a la condicion de voladores inci-
demostraron que el valor de asimetria de las rémiges depientes comérchaeopteryxpara pasar luego a un andli-
Archaeopteryxo es significativamente diferente del ran-  sis de los conocimientos actuales sobre la historia tem-
go conocido en aves actuales no voladoras y menor queprana de la biomecéanica y morfologia del ala.
en voladoras. El coracoides dérchaeopteryxes corto, de contorno

En definitiva, el consenso actual soBrehaeopteryx subcuadrangular. La condicion derivada, un coracoides
es que se trataria de un ave de habitat fundamentalmenteen forma de “T” invertida, alargado, es tipica de las aves
terl’estre, aunque también frecuentaria los ambientes modernas' pero aparece ya en ornitotoracinas primitivas
arboricolas. Tendria una cierta capacidad de vuelo bati- comolberomesornigSanz et al. 1988, Sanz y Bonaparte
do, aunque seria incapaz de realizar vuelos a baja Ve'°Ci'1992),Sinornis(Sereno y Rao 1992%0ncomis(Sanz y
dad y sus habilidades para sofisticadas maniobras en el ,scajioni 1992, Sanz et al. 1998palulavis(Sanz et
aire serian limitadas. al. 1996), y en un ejemplar juvenil del Cretacico inferior
de El Montsec (Lleida) (Sanz et al. 1997). La morfologia
de este coracoides indica la presencia, como ocurre en
neornites, de un sofisticado recurso biomecanico (fora-

chaeopteryxaparecen en el linaje aviano una serie de men trioseo) for_mado por la conjuncion de. la escapula,
novedades evolutivas que implican un refinamiento del fUrculay coracoides. Esta estructura permite el paso del
aparato volador, hasta llegar finalmente a las sofisticadas l9amento del misculo supracoracoideo, que acttia como
capacidades de vuelo de las neornites. Estas sinapomor-Un Sistema de polea durante la fase de elevacion del ciclo
fias asociadas a la funcion voladora estan ya presentes erfle batido del ala (Norberg 1990, Rayner 1991). Analisis
aves con una edad minima de unos 120 millones de afios,recientes indican que este recurso no sélo permite la
como el género chinBonfuciusorni las formas espa-  abducion del ala, sino que también produce una rotacion
fiolaslberomesornisConcornisy Eoalulavis A conti- horizontal del himero, permitiendo un reposicionamiento
nuacion vamos a analizar la significacion funcional de alar adecuado para la fase de depresion durante el vuelo
tres areas esqueléticas (cintura pectoral, flrcula y pigosti- batido (Poore et al. 1997). La presencia de foramen triéseo

El vuelo moderno

A partir de la condicion ancestral, presenteAen
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Figura 10. Morfotipos de alargamiento alar en aves primitivas y neornites.

en aves del Cretacico inferior sugiere la existencia de un dos, o formas mas derivadas, colberomesornispre-
mecanismo de batido del ala semejante al de las avessentan una fusion de la serie de vértebras caudales para
modernas (Sanz et al. en prensa). dar lugar a una pieza Unica (pigostilo) (Fig. 7). La presen-
La morfologia furcular désrchaeoptery»es primiti- cia de pigostilo implica la existencia de un obispillo o
va, semejante a la condicidn presente en ter6podos norabadilla muy probablemente dotado de un bulbo rectri-
avianos, con angulos interclaviculares cercanos a los 90°. cial (que en aves modernas posibilita la apertura y cierre
Esta morfologia primitiva es retenida por las aves pigos- del abanico de plumas timoneras). Este recurso es de gran
tilias basalesConfuciusornisy ChangchengornigCon- importancia durante el vuelo, puesto que permite incre-
fuciusornithidae, Chiappe et al. 199®gromesornipre- mentar la capacidad de maniobra, mejorando las funcio-
senta una farcula derivada, con un agudo angulo intercla- nes de frenado y direccién, ademas de aumentar la capa-
vicular y un hipocleidio (proceso estiloideo desarrollado cidad de sustentacion (Sanz y Buscalioni 1992, Sanz et
en la zona de fusion de las ramas claviculares) desarrolla-al. en prensa).
do. Este tipo de fdrcula moderna juega un importante pa-  En conclusidn, las habilidades voladoras de determi-
pel en las aves actuales, debido a la gran cantidad de oxi-nadas aves del Cretécico inferior, cotheromesornis
geno necesario durante las fases de vuelo batido. La prin-serian mayores que las AechaeopteryxNo obstante,
cipal funcion de la farcula es la ventilacion de sacos aé- este ave cretacica espafiola no puede ser considerada como
reos y pulmones (Bailey y DeMont, 1991). En definitiva, un volador en el sentido moderno del término, en el grado
parece muy probable que determinadas aves primitivas, de las neornites. En aves recientes la capacidad locomo-
comolberomesornistuvieran un sistema de ventilacion  tora esta determinada por las relaciones entre tres modu-
del aparato respiratorio durante el vuelo semejante al de los locomotores: el de las extremidades posteriores, el
las neornites. caudal y el pectoral (Gatesy y Dial 1996). A diferencia de
El clado Pygostylia se caracteriza por una novedad la condicién ancestral ya referida (acoplamiento de las
evolutiva que supone una modificacion drastica de la con- extremidades posteriores y la cola para la locomocién te-
dicion primitiva presente eirchaeopteryxA diferencia rrestre) las aves modernas han desacoplado extremidades
de este, los pigostilios basales como los confuciusorniti- posteriores y la cola, mientras surge una nueva alianza
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entre esta Ultima y el mdédulo pectoral (alas y cintura sugerirse algunas ideas. Desconocemos la densidad del

escapular) para la ejecucion del vudberomesornislo- aire durante el Jurasico superior, pero todos los modelos
cumenta un estadio intermedio entre las aves modernas ycitados para el origen del vuelo coinciden en situar este
la condicidon aviana ancestral presentédmhaeopteryx evento a baja altitud, en densidades de aire semejantes al

La presencia en el ave del Cretécico inferior espafiol de del nivel del mar en dicha época. Para incrementar la ve-
proporciones alares, flrcula y coracoides derivados, se locidad del aire los voladores primitivos pudieron utilizar
correlaciona con un pigostilo que forma parte de un apén- algun tipo de recurso etolégico, como dejarse caer desde
dice caudal acortado. Esta evidencia esquelética pareceuna zona elevada o encarar una brisa. En cualquier forma,
indicar que la alianza entre el médulo pectoral y el caudal la propulsion proporcionada por el batido de ala y las ex-
habia comenzado a producirse. No obstante, el todaviatremidades posteriores parece suficiente para alcanzar una
enorme pigostilo sugiere algun tipo de relacién del apén- velocidad de despegue en formas cofmchaeopteryx
dice caudal con la locomocién terrestre, indicando que el (Burgers 'y Chiappe 1999). Parece probable que el sofisti-
desacoplamiento entre extremidades posteriores y cola cado patrén etolégico responsable de la generacién de un
todavia no se habia completado. Este desacoplamientoangulo de ataque adecuado apareciera en coordinacién
parcial también est4 expresado por la presencia de nume-con otros complejos patrones de comportamiento en los
rosos caracteres primitivos en las extremidades posterio- voladores primitivos.
resy estructura pélvica de estas aves (ver curvas de carac- Desde los dinosaurios con plumas (cabaaidipteryx
teres en Chiappe, 1996). La evidencia esquelética en o ProtoarchaeopteryxhastaArchaeopteryxy desde este
Iberomesornisugiere que la nueva alianza entre modu- Ultimo hasta voladores mas eficaces, cdbevomesor-
los pectoral/caudal y el desacoplamiento extremidades nis o Concornis es esperable una disminucion en los va-
posteriores/cola son eventos sincrénicos y que este pro-lores de la carga alar. Para contrastar esta hipotesis espe-
ceso no se culmina hasta la aparicion del sinsacro (fusién cifica necesitamos conocer tanto el peso como la superfi-
de vértebras caudales) en aves modernas. cie alar en una serie de taxones gque representan nuestra
Los recursos biomecanicos para mover las alas, airea-fuente de informacion sobre el origen y desarrollo del
cion eficaz del aparato respiratorio durante el vuelo bati- vuelo. La estimacion del peso se ha llevado a cabo me-
do o la aparicién de un modulo caudal especializado son, diante un analisis de regresion entre la longitud femoral
evidentemente, de gran relevancia para comprender la(FL) y el peso (P) en 65 especies de aves modernas perte-
historia temprana del vuelo aviano. No obstante, los ras- necientes a 13 érdenes diferentes (Olmos 1988). El resul-
gos especificos de la geometria del ala y su tamafio tam-tado es la ecuacion:
bién debieron jugar un papel de gran significacion. La _
N . . . FL = 0,5659 x p-3424
historia evolutiva de las alas es un campo de investiga-
cién todavia poco desarrollado, comenzado muy recien- con un coeficiente de correlacién de 0,93.
temente. A continuacidn se van a tratar tres aspectos es- De esta manera se han hallado los pesos estimados
pecificos de las alas en aves primitivas: la carga, el alar- para los siguientes taxon&otoarchaeopteryy)Caudip-
gamiento y la aparicion del alula. teryx, Archaeopteryx Confuciusornis Iberomesornis
La sustentacion de un ave en vuelo depende de variosConcornis Cathayornis Baptornise Ichthyornis Para
factores: el tamafio del ala, la velocidad y densidad del calcular la superficie del ala en estos taxones mesozoicos
aire y el angulo de ataque (dngulo que forma el ala con se han utilizado los datos de Tennekes (1997), mediante
respecto a la trayectoria del vuelo) (Norberg 1990, un analisis de regresion entre el peso y la superficie alar
Tennekes 1997). El tamafio del ala es uno de los factores(S) en 120 especies de aves actuales. La ecuacion resul-
mas decisivos. El peso que un par de alas puede soportatante es:
es directamente proporciona a su superficie (esto quiere
decir que un incremento doble del area alar implica un
aumento doble de la capacidad de sustentacion). La rela-con un coeficiente de correlacion de 0,86. Combinando
cion peso/superficie alar se conoce con el nombre de car-los valores de peso obtenidos por la primera ecuacion y
ga alar, expresado normalmente en newtohsicaba- de superficie alar, mediante la segunda, se han calculado
mos de ver que en la historia evolutiva del aparato vola- los valores de carga de los taxones mesozoicos (Fig. 8).
dor aviano puede establecerse una transicion, en térmi- Estos resultados confirman la hipétesis de reduccion de
nos de capacidad voladora, del tipo: formas ancestrales carga alar desde las formas no voladoras hasta las aves
corredoras, no voladoras (terépodos no avianos) / vola- modernas (Sanz et al. 2000). Parece probable que, dadas
dores primitivos Archaeopteryy formas relacionadas)/  las diferencias estructurales entre géneros dnotoar-
voladores intermediodljeromesornis/ formas afines) / chaeopteryy Caudipteryxy las aves primitivas, las car-
voladores modernos (neornites). En este complejo proce- gas alares fueron realmente mayores en estos dinosaurios
so un fendmeno esperable es que se incrementase la capamplumados. En el caso Baptornis(y probablemente
cidad de sustentacidn. Para contrastar esta hipotesis en otros hesperornitiformes) el incremento de carga alar
necesario analizar los factores antes citados: densidad yesté probablemente relacionado con sus habitos buceado-
velocidad del aire, angulo de ataque y tamafio del ala (ex- res, no voladores. Las neornites se caracterizan por una
presado por medio de la carga alar). La evaluacion de al- amplia diversidad de sus cargas alares. Si la hip6tesis plan-
gunos de estos factores es problemética, pero puedenteada es correcta, los valores mas elevados de carga alar

S =0,052 + 0,008 x P
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Figura 11. Fotograffa de fluorescencia inducida mediante luz ultravioleta de Foalulavis hoyasi (Cretacico inferior, Las Hoyas, Cuen-
ca, Espana). A: dlula. RP: rémiges primarias. RS: rémiges secundarias. Fotografia de G.F. Kurtz.
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Figura 12. Historia evolutiva del alula.
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en aves actuales pueden ser considerados como estadioss capaz de minimizar o eliminar el régimen turbulento
de caracter derivados a partir de los valores ancestrales,que se produce en la region posterodorsal del ala cuando
relacionados probablemente con los diferentes tipos de esta se verticaliza para frenar. De esta forma, se eliminan
vuelo. Por ejemplo, la velocidad de crucero depende de la los problemas de sustentacion, evitando que el ave entre
carga alar. Cuanto mayor sea ésta, mayor sera la veloci-en pérdida. Las alulas méas antiguas que se conocen perte-
dad de vuelo (Tennekes 1997). necen a los génerd@alulavis(Sanz et al. 1996) (Fig.

Las caracteristicas voladoras de un ave también de- 11) y EoenantiornigHou et al. 1999), indicando que las
penden de la geometria del ala (alargamiento). En su aves habian conseguido un tipo de vuelo semejante al de
aproximacioén mas simple se define como la relacion en- las formas actuales hace, al menos, 120 millones de afos.
tre la longitud (envergadura) y anchura (cuerda) del ala. No se conocen &lulas fuera del clado ornitotoraces. Las
Pueden proponerse cinco morfotipos basicos de alarga- aves primitivag\rchaeopteryy ConfuciusornigChiappe
miento: eliptico, (paseriformes y palomas), planeador lar- et al, 1999) carecen de &lula. Por tanto, la hipotesis hoy
go (albatros y gaviotas), planeador corto (buitres, cigiie- dia mas probable es que este eficaz recurso volador del
flas y 4guilas), de alta velocidad (golondrinas y vencejos) ala aparece como una novedad evolutiva de las aves
y de suspension (colibries) (Saville 1957, Norberg 1990). ornitotoracinas (Fig. 12).

Los morfotipos extremos van desde el eliptico (dimen- El vuelo de altura ha debido plantear grandes proble-
sion de la cuerda relativamente grande con relacién a la mas funcionales en la historia de las aves. Por ejemplo, y
envergadura) al planeador largo (cuerda muy corta con como se ha referido anteriormente, la pérdida de densi-
relacion a la envergadura). El registro fosil actual todavia dad del aire implica inmediatamente una disminucién de
€s escaso como para proponer una historia detallada della capacidad de sustentacién. Por otra parte, existe un
alargamiento. No obstante, parece evidente que el gradiente de disminucion de la presién de oxigeno con la
morfotipo primitivo para aves es el eliptico (Fig. 9), pre- altura. Las aves modernas estan caracterizadas por un
sente enmArchaeopteryxy ornitotoracinas primitivas. El complejo tracto respiratorio formado por pulmones y sa-
alargamiento eliptico proporciona un vuelo versatil, con cos aéreos (McLelland 1989, Schmidt-Nielsen 1993) que
alta capacidad de maniobra. El resto de morfotipos pue- les permite un eficaz sistema de ventilacién, incluso en
den considerarse como derivados, y aparecen por primeracondiciones de baja presion de oxigeno. Parece probable
vez en neornites (Fig. 10), y probablemente en clados masque determinados sacos aéreos estuviesen ya presentes
inclusivos. Como en el caso de la carga alar la diversidad en la condicion ancestral representada por teropodos no
de morfotipos de alargamiento puede asociarse a diferen-avianos (Perry 1989). También es probable que determi-
tes héabitos de vida relacionados con diversos tipos de nadas aves primitivas, contiberomesornisdotadas de
vuelo. un aparato esquelético volador derivado, hubieran

Ya se ha comentado brevemente que la fuerza de re-incrementado la eficacia funcional de sus sacos aéreos.
sistencia durante el vuelo es un efecto aerodindmico in- Pero estas aves primitivas carecen de forAmenes neumati-
mediato producido por el ala. Una de las caracteristicas cos en el himero (y otros elementos esqueléticos) que en
mas importantes de la historia del vuelo aviano se refiere aves modernas estan relacionados con un desarrollado sis-
a las tendencias para reducir los incomodos factores detema de sacos aéreos. Si esta carencia implica una menor
resistencia. Una de las soluciones mas eficaces es la apaeficiencia del aparato respiratorio, es posible formular la
ricion del &lula, un pequefio penacho de plumas (3-4 en existencia de un gradiente en la historia evolutiva de las
neornites) asociadas al primer dedo de la mano. La exten-aves que produciria formas con una capacidad en incre-
sion del &lula produce una corriente adicional de aire que mento para volar a mayor altitud.
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