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RESUMEN.— Desde el inicio del pensamiento evolutivo, el origen de las aves ha constituido uno
de los problemas mas polémicos de la biologia evolutiva. En la actualidad, un gran camulo de
evidencia indica que dicho problema se encuentra de gran manera resuelto. La evidencia
osteolégica, ooldgica, etolégica y tegumentaria sustenta fuertemente la hipétesis que las aves
descienden de dinosaurios terépodos, en particular a partir de formas clasificadas dentro de
Maniraptora. Los contados investigadores que hoy en dia se oponen a dicha hipétesis han sus-
tentado sus criticas en observaciones erréneas o dentro de un marco tedrico obsoleto. Este traba-
jo ofrece una breve discusién tanto de las principales lineas de evidencia en sustento de esta
hipétesis filogenética como de los argumentos utilizados en su contra.

PALABRAS CLAVE: Aves, origen, evolucién, Mesozoico.

ABSTRACT. FEATHERING DINOSAURS: THE TRANSITION FROM THEROPODS TO BIRDS.— Since the begin-
ning of evolutionary thinking, the origin of birds has constituted one of the most debated prob-
lems in evolutionary biology. Today, a large body of evidence indicates that such a problem is to
a great extent solved. Osteological, oological, ethological, and integumentary evidence strongly
supports the hypothesis that birds evolved from theropod dinosaurs, in particular from dino-
saurs classified within Maniraptora. Today’s handful of researchers opposing this hypothesis
have either based their criticisms on mistaken observations or they have framed them within
dated methodologies. This paper provides a brief discussion of both the evidence in support to
this hypothesis and the main arguments against it.

KEY WORDs: Aves, origin, evolution, Mesozoic.

El origen de las aves ha sido el foco de gran
controversia cientifica durante toda la
historia de la taxonomia y la biologia evolu-
tiva. Ya en el siglo XVIII, las aves eran con
frecuencia listadas a continuaciéon de los
peces voladores en las “cadenas de la vida”
que los naturalistas de ese tiempo solian
construir. Con el establecimiento del pensa-
miento evolutivo, especialmente luego de
que Charles Darwin formulara sus ideas de
la evolucion mediante la seleccién natural,

fueron propuestas numerosas y diferentes
hipétesis sobre el origen de las aves. Desde
entonces, las aves han sido consideradas
como los parientes cercanos de diversos
linajes de reptiles, incluidas las tortugas, los
lagartos, los cocodrilomorfos (cocodrilos mo-
dernos y sus parientes tridsicos), diversos
arcosaurios y arcosauromorfos basales, los
pterosaurios o reptiles voladores del Meso-
zoico, y los dinosaurios, tanto ornitisquios
como terépodos (Fig. 1).



2 CHIAPPE Y VARGAS

La historia de este fascinante debate cientifi-
co ha sido sintetizada en varias otras publica-
ciones, entre ellas los trabajos de Witmer'?,
Padian y Chiappe?, y Chiappe*. Las discusio-
nes actuales sobre el origen de las aves tienen
un claro punto de partida en el trabajo de John
Ostrom, quien a principios de la década de
1970 revitalizara la teoria del origen de las aves
a partir de los dinosaurios terépodos, una pro-
puesta originalmente formulada poco después
de que Darwin escribiera el “Origen de las es-
pecies”. Enlos 30 afios transcurridos desde los
estudios iniciales de Ostrom, un gran cuerpo
de evidencia ha sido acumulado en favor de
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Figura 1. Hip6tesis que enmarcan al origen de las
aves dentro de los reptiles arcosauromorfos. AB:
hipétesis que relacionan a las aves con ciertos
arcosaurios basales o arcosauromorfos basales;
CO: hipétesis que sustentan el origen de las aves
a partir de cocodrilos o cocodrilomorfos; PT: hip6-
tesis en defensa de un origen comtin entre aves y
pterosaurios; OR: hipétesis que relacionan a las
aves con los dinosaurios ornitisquios; TE: hipétesis
de un origen a partir de los dinosaurios ter6podos
(la hipétesis defendida en este trabajo).
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esta idea >. Hoy en dia, varias lineas diferen-
tes de evidencia convergen proveyendo sus-
tento a esta hipétesis, si bien el linaje preciso
de dinosaurios terépodos mas cercanamente
emparentado a las aves atin se encuentra bajo
debate. Este enorme cuerpo de evidencia ha
dadolugar alaidea que las aves modernas no
son otra cosa que dinosaurios terépodos
emplumados, con cola corta. En este trabajo,
nosotros brindamos una muy breve sintesis de
dicha evidencia y discutimos las criticas mas
frecuentes de la hip6tesis que argumenta que
las aves son los descendientes de los dinosau-
rios ter6podos.

LA EVIDENCIA

El cuerpo de evidencia que sustenta la hip6-
tesis que las aves se encuentran filogenéti-
camente dentro de los dinosaurios terépodos
estd basado en comparaciones de su osteo-
logia, su oologia (el estudio de los huevos), su
comportamiento y su integumento, con aque-
llos de una variedad de ter6podos no-avianos.
Fundamentalmente, estas comparaciones uti-
lizan linajes que se clasifican dentro de los
Maniraptora, el grupo de teré6podos que in-
cluye a los dromaeosduridos, oviraptdridos,
troodéntidos y therizinosduridos. A continua-
cién se discute brevemente cada una de estas
lineas de evidencia.

Osteologia

Un gran nimero de caracteres osteol6gicos
derivados o sinapomorfias son compartidos
entre las aves y todos, o algunos, maniraptores
no-avianos (Fig. 2). Las comparaciones entre
estos taxa han sido asistidas de gran manera
gracias al descubrimiento de una enorme can-
tidad de fésiles de aves primitivas’, los que
poseen morfologias levemente modificadas
con respecto a la condicién ancestral exhibida
por dichos maniraptores no-avianos. Estos
caracteres incluyen la presencia de recesos
timpanicos rostrales, dorsales y caudales (i.e.,
areas pneumatizadas contenidas dentro de los
huesos que rodean la cavidad 6tica y que se
encuentran conectadas a esta altima). También
incluyen la presencia de pronunciados proce-
sos ventrales en las vertebras cervico-dorsa-
les, costillas ventrales osificadas (las costillas
que se articulan al esternén), miembros ante-
riores cuya longitud es superior a la mitad de
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Figura 2. Algunas de las sinapomorfias osteolégicas
que sustentan el origen de las aves a partir de los
ter6podos maniraptores.

la longitud de los miembros posteriores, un
hueso carpal con forma de medialuna (una
estructura que permite desarrollar los mo-
vimientos de “plegamiento” que caracterizan
al carpo de las aves), claviculas fusionadas
formando una farcula o “hueso de la suerte”
(este caracter corresponde a una sinapomorfia
de un grupo de dinosaurios terépodos atin
mas grande), la presencia en elilion de un pe-
danculo para el pubis mas largo que el pe-
dinculo para el isquion (estos pedtnculos
forman los mérgenes anterior y posterior del
acetabulo), un pubis que se orienta vertical-
mente o caudo-ventralmente y cuyo extremo
distal forma una expansién en forma de bota
que se proyecta posteriormente, un isquién
que tiene dos tercios o menos de la longitud
del pubis, un fémur con solo un débil cuarto
trocanter (el punto de insercién de la muscu-
latura caudo-femoral) y muchos otros carac-
teres distribuidos a lo largo del esqueleto ®!.
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Oologia

En general, la combinacién del aspecto ex-
terno y la microestructura de los huevos de
cascara calcificada de distintos grupos de rep-
tiles, tanto vivientes como extinguidos, es es-
pecifica para cada uno de éstos, y dicha
combinacién permite diferenciar unos huevos
de otros '>13. Hasta hace poco, las caracteristi-
cas tipicas de los huevos de los ter6podos no-
avianos eran desconocidas, ya que no se
habian encontrado huevos fésiles que pudie-
ran asignarse con exactitud a estos dinosau-
rios; en ninguna instancia se habia encontrado
un huevo conteniendo restos embrionarios
que pudieran ser identificados como aquellos
de algtn linaje de ter6podos no-avianos. El
descubrimiento de un embrién de ovirap-
térido dentro de su propio huevo en rocas del
Cretacico tardio del desierto de Gobi produjo
la primera evidencia de la morfologia de los
huevos de estos dinosaurios 15, Luego de ése,
fueron descubiertos otros embriones de
maniraptores no-avianos. Estos incluyeron
tanto a otras especies de oviraptéridos como
también a troodéntidos '°. Estudios compara-
tivos de la forma general y la microestructura
de la cascara de estos huevos y los de las aves
modernas han revelado una serie de rasgos
comunes y exclusivos de estos animales
(Fig. 3). Una de estas sinapomorfias es la pre-
sencia de mas de una capa diferenciada en la
microestructura de la cascara de huevo".
Tipicamente, la cascara de huevo de ter6podos
no-avianos y aves se caracteriza por poseer
unidades cuya porcién interna esta formada
por una estructura cristalina de calcita que se
dispone radialmente a partir de un ntcleo, a
veces llamado el nticleo orgéanico. Dichas uni-
dades también poseen una zona mas externa
que, en cortes delgados, tiene un aspecto la-
minar. Hasta la fecha, las cascaras de huevo
de maniraptores no-avianos conocidas poseen
solo dos capas estructurales, mientras que los
huevos de aves presentan tres o cuatro capas.
No obstante, ningtin otro reptil cuyos huevos
tienen cascaras calcificadas posee una zona-
cién semejante >

Etologia

Muy ocasionalmente el registro f6sil preser-
va algtin tipo de evidencia sobre el comporta-
miento de organismos extinguidos. Sin
embargo, unos pocos y espectaculares descu-
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brimientos en rocas del Cretdcico tardio de
Mongolia y Estados Unidos han brindado
informacién muy significativa sobre la con-
ducta de nidificacién de ciertos linajes de
maniraptores no-avianos. Varios esqueletos de
oviraptoridos del desierto de Gobi, aparente-
mente pertenecientes a Citipati osmolskae'®,
fueron descubiertos encima de sus nidadas de
huevos, con las patas plegadas dentro de un
espacio sin huevos en el centro de la puesta y
los brazos extendidos alrededor de la perife-
ria de la misma ' (Fig. 4). La morfologia de los
huevos encontrados con estos ejemplares es
idéntica a la del huevo conteniendo al embrién
de oviraptérido mencionado maés arriba,
hecho que, por un lado, sustenta la idea que
los ejemplares adultos perecieron durante el
periodo de empollamiento de sus huevos y,
por otro lado, sugiere que el embrién podria
pertenecer al oviraptérido Citipati osmolskae.
Estos hallazgos han hecho reevaluar infe-
rencias basadas en el holotipo de Ouviraptor
philoceratops ', 1a especie tipo de los ovirapto-
ridos, ejemplar que fuera descubierto a prin-
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Figura 3. Cladograma ilustrando parte de la evi-
dencia oolégica en sustento de un origen de las
aves a partir de dinosaurios ter6podos. Nétese la
presencia de dos o més capas en la cascara de hue-
vo de oviraptéridos, troodéntidos y aves, y la asi-
metria de la forma del huevo en los Gltimos dos

grupos.
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Figura 4. Esqueleto parcial de un oviraptérido del
Cretécico tardio de Mongolia empollando su
puesta de huevos (A) y reconstruccién de la posi-
cién de este animal en vida (B). Modificado de
Clark et al. ™.

cipios de la década de 1920 en estratos con-
temporaneos a los de Citipati osmolskae. El
holotipo de Oviraptor philoceratops también fue
encontrado encima de una puesta de huevos
pero, en este caso, dicha asociacién fue erré-
neamente interpretada como evidencia de
depredacién . Los oviraptdridos del desier-
to de Gobi no han sido los tinicos dinosaurios
que se encontraran “sentados” encima de
puestas de huevos. Rocas del Cretacico tardio
de Montana han brindado un esqueleto adul-
to del troodéntido Troodon formosus, también
encontrado en contacto con una puesta de
huevos cuya morfologia es idéntica a huevos
de los mismos estratos conteniendo embrio-
nes aparentemente pertenecientes a esta mis-
ma especie?!.

Todos estos raros y significativos hallazgos
han documentado que, independientemente
de su funcién especifica (sea proteccion,
incubacién u otra), el tipico comportamiento
aviano de empollamiento (el comportamien-
to en el cual los adultos se sientan sobre sus
propias puestas por prolongados periodos) era
comun entre los maniraptores no-avianos.
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Tegumento

Las plumas siempre han sido la caracteristica
aviana por excelencia y un rasgo supuesta-
mente exclusivo de las aves. Sin embargo, en
los altimos afnos se ha descubierto un gran na-
mero de dinosaurios emplumados en los de-
positos del Cretacico temprano del noreste de
China? (Fig. 5). Estos dinosaurios incluyen el
coelurosaurio basal Sinosauropteryx prima*, el
terizinosaurido Beipiaosaurus inexpectus®,1os ovi-
raptorosaurios Caudipteryx zoui® y Caudipteryx
dongi?,los dromaeosauridos Sinornithosaurus
millenii®, Microraptor zhaoianus* y Microraptor
qui®,y el enigmatico Protarchaeopteryx robusta,
cuya relacion filogenética es mas incierta.
Todas estas especies pueden ser claramente
clasificadas como dinosaurios ter6podos y, con
excepcion de Sinosauropteryx prima, todos co-
rresponden a maniraptores no-avianos.
Mientras que las plumas de Sinosauropteryx
prima son simples filamentos que exhiben un
incipiente grado de ramificacién, se encuen-
tran preservadas plumas con raquis y vanos
(pennaceas) en ejemplares de Caudipteryx zoui,
Caudipteryx dongi, Protarchaeopteryx robusta y
Microraptor gui. También se han encontrado
plumas semejantes rodeando el esqueleto de
un dromaeosaurido juvenil®, que posible-
mente corresponda a Sinornithosaurus millenii.
En general, estos dos tipos de plumas se
encuentran cubriendo gran parte del cuerpo
de estos ter6podos. En ambas especies de
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Caudipteryx, una serie de plumas remigias se
inserta en el extremo distal del miembro ante-
rior y, al final de la cola, un penacho de plu-
mas rectrices forma un extenso abanico. En el
pequeno Microraptor gui, las plumas del
miembro anterior forman una amplia super-
ficie alar, lo que hace pensar que esta forma
también podria haber sido capaz de volar.
Ademas, a diferencia de todos los restantes
dinosaurios emplumados, las plumas penna-
ceas de Microraptor gui tienen vanos asimétri-
cos?, las que usualmente son interpretadas
como evidencia de habilidades aerodina-
micas?!. Curiosamente, plumas semejantes
también se insertan en el miembro posterior
de esta especie, lo que ha llevado a imaginar
que Microraptor gui podria haber utilizado los
miembros posteriores como un segundo par
de “alas” %, si bien en nuestra opinion esta es
una propuesta dudosa desde un punto de vis-
ta funcional. El profundo significado de estos
hallazgos debe verse a la luz de las interpreta-
ciones filogenéticas propuestas para estos taxa
(Fig. 6), ya que todas estas especies han sido
clasificadas fuera de las aves y, como hemos
visto, en diversos linajes de ter6podos no-
avianos (con excepcién de Sinosauropteryx pri-
ma, que es considerado un terépodo atin mas
primitivo). Estos hallazgos no solo han docu-
mentado la presencia de plumas en animales
que no son aves, sino que también han suge-
rido que algunos ter6podos no-avianos (e.g.,
Microraptor gui) eran capaces de volar.

Sinosauropteryx

Figura 5. Esquemas del tegumento de varios dinosaurios terépodos del Cretacico temprano de China.
Noétese la presencia de plumas con vanos en Protarchaeopteryx. Modificado de Padian et al. %.
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?Maniraptora

Coelurosauria

Figura 6. Cladograma ilustrando las relaciones filogenéticas entre varios grupos de dinosaurios
emplumados. Los circulos blancos indican la presencia de plumas filamentosas, los negros la presencia
de plumas con vanos y los grises la presencia inferida de plumas con vanos. Mientras que la presencia
de plumas filamentosas es una sinapomorfia de terépodos coelurosaurios, la presencia de vanos es una
sinapomorfia de terépodos maniraptores. Modificado de Chiappe y Dyke ’.

LAS CRITICAS
La “paradoja temporal”

Ciertos criticos del origen de las aves a partir
de maniraptores no-avianos han enfatizado la
aparente discrepancia entre el registro f6sil de
estos dinosaurios y el de las aves, y basicamen-
te el hecho que los maniraptores frecuente-
mente utilizados en las discusiones del origen
de las aves (Deinonychus antirhopus, Velociraptor
mongoliensis, Oviraptor philoceratops) son mu-
chos millones de afios mas jévenes que
Archaeopteryx lithographica, el ave més antigua
conocida *. Dicha critica es en general conoci-
da como la “paradoja temporal”, ya que real-
za la supuesta inconsistencia de argumentar
que las aves descendieron de animales que
vivieron mucho después que el origen de las
mismas. No obstante, esta critica es insustan-
cial, ya que nunca nadie ha defendido la posi-
cién que se critica (i.e., laidea de que especies
como Velociraptor mongoliensis u Oviraptor
philoceratops fueron los antecesores directos de

las aves). Como la hipétesis del origen de las
aves a partir de maniraptores no-avianos se
encuentra enmarcada en la metodologia
cladista, las especies recién mencionadas son
interpretadas como grupos externos a las aves
y sus relaciones con éstas son de grupo-her-
mano y no de ancestro-descendiente?. Ade-
mas, los partidarios de la “paradoja temporal”
frecuentemente pasan por alto que varias
especies de coelurosaurios (el grupo de tero-
podos que incluye a los maniraptores) provie-
nen de capas jurdsicas mas antiguas que
aquellas que contienen a los ejemplares de
Archaeopteryx lithographica™ e, incluso, que al-
gunos de estos coelurosaurios han sido clasi-
ficados como maniraptores 2. Si bien la
evidencia de coelurosaurios mas antiguos que
Archaeopteryx lithographica es atin limitada, es
importante tener en cuenta que el volumen
de depésitos continentales (con dinosaurios)
del Jurasico medio y temprano es sustancial-
mente menor que el correspondiente al
Jurasico tardio o al Cretacico (Fig. 7).
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La controversia embriolégica

Otro argumento en contra del origen de las
aves a partir de dinosaurios ter6podos se
enfoca en la embriologia de la mano delas aves
vivientes. La mano de estas aves presenta
inicialmente cinco condensaciones precar-
tilaginosas, de las cuales solo tres (las corres-
pondientes a las condensaciones 2, 3 y 4) se
osifican y llegan a constituir la mano tridactila
de las aves adultas *%. En terépodos basales
como Herrerasaurus o Coelophysis, del Triasico
tardio de Argentina y Estados Unidos, respec-
tivamente, es posible observar la presencia de
cinco osificaciones digitales, de las cuales las
correspondientes a los digitos 4 y 5 se encuen-
tran notablemente reducidas. Los tres digitos
mas anteriores (1, 2 y 3) de estos dinosaurios
tienen la misma férmula falangeal, y (en el
caso de Coelophysis) las mismas proporciones
relativas, que los tres digitos de la mano
tridactila presente en terépodos maniraptores
no-avianos y en Archaeopteryx lithographica®.
Sobre la base de esta evidencia paleontoldgica,

1.25
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se ha inferido que, a diferencia de las aves
vivientes, la mano de los teré6podos mas
basales debi6 desarrollar sus tres digitos prin-
cipales (los digitos funcionales) a partir de las
condensaciones digitales 1, 2 y 3. Esta impor-
tante diferencia, el desarrollo de los digitos 2,
3y 4 en aves vivientes, tal como es indicado
por los estudios embriol6gicos mas moder-
nos %%, y el desarrollo de los digitos 1, 2y 3,
inferido a partir de la evidencia paleon-
toldgica, ha sido fuertemente esgrimida por los
criticos de la hipétesis de un origen de las aves
a partir de dinosaurios terépodos. Estos criti-
cos han frecuentemente extrapolado el desa-
rrollo de los digitos de las aves vivientes a
todas las aves extinguidas, incluso a aquellas
que, como Archaeopteryx lithographica, vivieron
hace mas de 100 millones de anos *%3, Utili-
zando esta extrapolacién, dichos criticos han
aducido que, dada la inconsistencia entre el
desarrollo de la mano de “todas” las aves y el
inferido para los dinosaurios terépodos, las
primeras no pueden haber descendido a par-
tir de los dltimos 35373,

T ! T

Triasico Jurasico

Tyrannosauridae
Compsognathus
Velociraptorinae
Ornitholestes
Troodontidae
Ornithomimosauria
Therizinosauridae
Oviraptorosauria
Coelurus
Unenlagia
Archaeopteryx

T
I Cretécico I CENOZOICO

Figura 7. Distribucién estratigrafica de varios linajes de ter6podos coelurosaurios (abajo) y cantidad de
localidades (loc./ma.) con dinosaurios por cada serie estratigrafica (arriba). Notese cémo algunos de los
ter6podos coelurosaurios se encuentran registrados en depdsitos més antiguos que los que contienen a
Archaeopteryx lithographica (circulo) y cudntas menos localidades con restos de dinosaurios se conocen
para el Jurasico medio y temprano. Modificado de Clark et al. .
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Si bien existe un interesante problema que
resolver, la l6gica utilizada por estos criti-
cos %38 es inconsistente, ya que no se dispone
de ninguna evidencia embriol6gica que pue-
da identificar los digitos de la mano de aves
primitivas como Archaeopteryx lithographica,
cuya morfologia general es practicamente
idéntica a la de ter6podos dromaeosauridos y
otros maniraptores no-avianos®. A su vez,
este argumento carece de sustento metodo-
l6gico, dado que el rechazo de la hipétesis de
un origen a partir de maniraptores sobre la
base de las diferencias aparentes en el desa-
rrollo de la mano contradice los postulados de
la metodologia cladista (de hecho, el paradig-
ma de la inferencia filogenética), la cual
enfatiza la importancia de la parsimonia a la
hora de optar entre hipétesis filogenéticas
alternativas. En otras palabras, si esta aparente
diferencia ontogenética se utilizara para argu-
mentar que las aves se han originado a partir
de alguna forma que no es un dinosaurio teré-
podo, el gran namero de similitudes osteo-
légicas, tegumentarias, ooldgicas y etoldgicas
entre las aves y los maniraptores no-avianos
tendria que ser explicado como el resultado
de numerosos eventos de convergencia evo-
lutiva.

Silas diversas lineas sintetizadas mas arriba
proveen evidencias muy sélidas a favor del
origen de las aves a partir de los dinosaurios
ter6podos, ées posible que la mano de las aves
tenga un desarrollo significativamente dife-
rente al de estos dinosaurios? Una forma en
la cual esta diferencia embriolégica se ha ex-
plicado se centra en un patrén ontogenético
conocido como “corrimiento de marco”. Den-
tro de este marco tedrico, se ha hipotetizado
que el desarrollo de la mano de la aves vivien-
tes se ha transformado durante su evolucion,
de manera que los tres digitos funcionales que
previamente se desarrollaban a partir de las
condensaciones 1, 2 y 3, en las aves vivientes
se desarrollan a partir de las condensaciones
2, 3 y 4%, Estudios sobre el desarrollo de los
miembros en tetrdpodos indican que este tipo
de transformacion es posible. Por ejemplo, en
Hemiergis quadrilineata, una especie de lagarto
de la familia Scincidae, los digitos cuya mor-
fologia corresponde a la de los digitos 2y 3 de
las formas ancestrales se desarrollan a partir
de las condensaciones 3 y 44! (Fig. 8), consti-
tuyendo un claro antecedente de un cambio
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Figura 8. Patrones de condrificacién de los elemen-
tos de la extremidad anterior de lagartos del gé-
nero Hemiergis y homeosis de la férmula falangeal
en Hemiergis quadrilineata. En Hemiergis perioni exis-
ten morfos de 3 y 4 digitos (A, B), en los cuales las
condensaciones digitales 2 y 3 dan origen a los dos
digitos mas anteriores, los que se componen de 3
y 4 falanges, respectivamente. En Hemiergis
quadrilineata (C), las condensaciones digitales que
dan origen a los digitos de 3 y 4 falanges (los tini-
cos digitos de esta especie) corresponden a las
condensaciones 3 y 4. Por lo tanto, mientras que
en Hemiergis perioni los digitos mas anteriores, con
3y 4 falanges, se osifican de las condensaciones 2
y 3, en Hemiergis quadrilineata lo hacen de las
condensaciones 3 y 4. Modificado de Shapiro ..

muy similar al postulado durante la evoluciéon
de las aves. La experimentacion en el labora-
torio también ha demostrado que la identidad
de las condensaciones digitales en las extre-
midades de embriones de pollos domésticos
(Gallus gallus) no es una propiedad fija y au-
ténoma de éstos, sino que las condensaciones
pueden ser alteradas para adoptar la identi-
dad de otra condensacién a través de mani-
pulaciones embriolégicas o moleculares 2. Sin
embargo, es justo decir que la hip6tesis del
“corrimiento de marco” no se encuentra libre
de criticas. Por ejemplo, Galis et al. * creen que
dicho corrimiento es imposible. Estos autores
han argumentado que la principal dificultad
en aceptar un corrimiento de marco reside en
que dicho cambio carece de un valor adapta-
tivo aparente. No obstante, no es claro por qué
un cambio ontogenético de este tipo podria
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ocurrir sélo si fuese adaptativo; después de
todo, uno podria replicar con el hecho de que
un proceso de cuello de botella o de efecto
fundador podria ser capaz de imponer una
variacién neutra en una poblacién (i.e., una
que no contenga ningtn valor adaptativo).
Mas alld de estas disquisiciones teoéricas, lo
cierto es que existen incontables ejemplos que
documentan la evoluciéon de desarrollos
ontogenéticos y de como estas transformacio-
nes pueden ocurrir sin alterar la morfologia o
funcién de la estructura en cuestiéon **. Estos
ejemplos demuestran que, filogenéticamente,
dichas estructuras son homoélogas y no el re-
sultado de una convergencia evolutiva. El
mecanismo de neurulacién de la especie mo-
delo Brachydanio rerio (pez cebra) difiere del
de otros vertebrados y del de los cefalocorda-
dos, ya que su cavidad interna se desarrolla
por cavitacion y no por el descenso de la placa
neural. Sin embargo, esta diferencia jaméas ha
sido utilizada para cuestionar que la neurula
del pez cebra no sea homologa a las neurulas
de otros cordados, o que Brachydanio rerio deba
ser clasificado como un cordado. De la misma
manera, la similitud morfolégica de los digitos
de Deinonychus antirhopus y Archaeopteryx
lithographica ¥, enmarcada dentro de las mu-
chas otras similitudes entre estos organismos,
sugiere que las estructuras de la mano de es-
tos animales representan homologias, mas alla
de que hubieran tenido o no (ya que no lo sa-
bemos) un desarrollo ontogenético diferente.

En suma, la aparente diferencia en la embrio-
génesis de la mano de las aves vivientes y la
de los ter6podos no-avianos requiere ser ex-
plicada, pero el vinculo evolutivo entre estos
organismos no deberia ser cuestionado sobre
la base de especulaciones impregnadas de teo-
ria e inconsistentes con el paradigma meto-
dolégico actual.

Estructura y ventilacién pulmonar

Sobre la base de estructuras interpretadas
como indicadores de compartimentalizacién
visceral en el coelurosaurio basal Sinosauropteryx
prima y de la morfologia general del pubis de
los dinosaurios terépodos, Ruben et al.*
reconstruyeron el mecanismo de ventilacién
pulmonar de estos dinosaurios de forma se-
mejante al de los cocodrilos actuales (i.e., uno
en el cual los pulmones se inflan a consecuen-
cia de la presién diferencial creada por el des-
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plazamiento del higado bajo la accién de una
serie de musculos que se originan en el pubis).
Ruben et al. * argumentaron que su interpre-
tacion implicaba serios impedimentos para la
hipétesis de un origen de las aves a partir de
dinosaurios teré6podos, ya que la transicién
desde un sistema pulmonar semejante al de
los cocodrilos al sistema de flujo unidireccional
caracteristico de las aves habria requerido la
evolucién de una apertura en la supuesta se-
paraciéon entre las cavidades abdominal y
toracica de las formas intermedias, y dicha
apertura (o hernia diafragmaética) habria
comprometido la eficiencia del sistema pul-
monar de dichas formas intermedias.

Aligual que las discutidas previamente, esta
critica se fundamenta en nociones erréneas.
En primer lugar, estudios detallados del
esqueleto de Sinosauropteryx prima utilizado
por Ruben et al. * han indicado que la estruc-
tura interpretada como el septo (diafragma)
que separa las cavidades abdominal y toracica
es un artificio de la preservacion del ejem-
plar¥. Ademas, la evidencia osteoldgica indica
que varias de las estructuras dseas correla-
cionables con el sistema respiratorio y el me-
canismo de ventilacién de los pulmones de las
aves se encontraban ya presentes en manirap-
tores no-avianos (y algunas, incluso, en
ter6podos mas primitivos). Por ejemplo, los
foraAmenes neumaticos para la entrada de
diverticulos, extensiones de los sacos aéreos
pulmonares, son comunes en las vértebras de
ter6podos no-avianos. A su vez, la presencia
de articulaciones intracostales que delimitan
segmentos dorsales y ventrales en las costillas
tordcicas se encuentra bien documentada en
dromaeosauridos y oviraptéridos ©°, y en éstos
y en otros maniraptores las placas esternales
son relativamente grandes. De esta manera,
la morfologia de las costillas y del esternon de
estos terépodos sugiere que los movimientos
costales y esternales coordinados que venti-
lan los pulmones de las aves actuales podrian
ya haber estado presentes en sus ancestros
maniraptores.

Es justo decir que no sabemos si los terépo-
dos no-avianos poseyeron un septo que divi-
diala cavidad visceral semejante al diafragma
de los cocodrilos vivientes, pero la presencia
en estos dinosaurios de caracteristicas dseas
relacionadas al sistema de ventilacién y estruc-
tura pulmonar de las aves es innegable. Ade-
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mas, si uno reconstruyera el sistema de venti-
lacién pulmonar de terépodos no-avianos
como uno similar al de los cocodrilos, la su-
puestaimposibilidad de que este sistema haya
evolucionado en el mecanismo de ventilacién
de las aves atin debe ser demostrada.

CONCLUSIONES

En las dltimas décadas, una serie de signifi-
cativos descubrimientos ha demostrado que
caracteristicas por siglos interpretadas como
Unicas de las aves, desde la frcula y la estruc-
tura del carpo hasta el comportamiento de
empollamiento y la presencia de plumas, se
originaron en grupos de terépodos manirap-
tores no-avianos. El enorme cuerpo de eviden-
cia acumulado en estas décadas indica que,
dentro del ambito hipotético que caracteriza
la inferencia filogenética, el origen de las aves
a partir de estos dinosaurios es indiscutible.
El examen de los fundamentos que sustentan
las criticas elevadas por los detractores de esta
hipétesis sugiere que éstas se encuentran
basadas en observaciones erréneas o que su
marco tedrico carece del rigor requerido por
la escuela moderna de inferencia filogenética.
Las principales transformaciones que llevaron
a la evolucién de las aves modernas a partir
de maniraptores no-avianos se encuentran
vividamente preservadas en el registro fosil.
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