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El andlisis del registro fosil proporciona informacidn sobre la historia
evolutiva del aparato volador aviano y el origen y desarrollo del vuelo mo-
derno. Existen dos hipdtesis alternativas para explicar las complejas pre-
siones de seleccion que configuraron la aparicion del vuelo. La propuesta
del corredor («desde el suelo hacia arriba») es la que mejor se ajusta a la
evidencia disponible. El ave primitiva Archaeopteryx produciria, proba-
blemente, algun tipo de vuelo batido, aunque su capacidad de maniobra,
despegue y aterrizaje seria limitada. El vuelo activo moderno comenzd, du-
rante el Cretdcico inferior, con las aves ornitotoraces basales, como Ibero-
mesornis. No obstante, este ave primitiva, cuya capacidad de vuelo estaba
claramente incrementada con respecto a la condicion ancestral presente en
Archaeopteryx, tampoco parece tener las perfectas habilidades voladoras
de las aves modernas.

Introduccién

La gravedad es uno de los principales condicionantes fisicos que
afectan a los organismos vivos, desde la fisiologia y desarrollo onto-
genético hasta la estructura y el tamano. Es evidente que las estructuras
esqueléticas y morfolégicas y la fisiologia de un organismo terrestre
son diferentes de las de un volador. La paleontologia ha proporcionado
informacién significativa acerca de la historia evolutiva del aparato
volador del esqueleto aviano y, en algunos casos, de las plumas asociadas.
La mayoria de los autores coinciden en el origen dinosauriano de las
aves (Ostrom, 1976; Gauthier, 1986; Holtz, 1994; Novas & Puerta,
1997). De este modo, el andlisis de las transformaciones histéricas
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tempranas del aparato volador aviano ha de comenzar con la condicién
ancestral representada por dinosaurios terépodos no avianos, que eran
formas corredoras. Las diferencias estructurales esqueléticas entre los
teropodos no avianos, como dromeosduridos, y el ave mas primitiva
conocida, el famoso Archaeopteryx, no son significativas. No obstante,
algunos rasgos indican claramente que el «Urvigel» del Jurdsico alemén
tenia cierta capacidad voladora. El aparato volador aviano moderno
aparecié durante el Cretéacico inferior. Hoy en dia conocemos una serie
de taxa avianos cretdcicos que documentan pasos sucesivos hacia el
esqueleto volador de las aves modernas (Sanz & Bonaparte, 1992;
Sanz & Buscalioni, 1992; Chiappe, 1995).

El primer punto que se va a desarrollar se refiere al controvertido
origen del vuelo aviano, que ha sido relacionado con el anilisis de
las cualidades voladoras de Archaeopteryx y sus relaciones filogenéticas.
Luego, sera esbozada una sintesis de los conocimientos actuales sobre
el origen y desarrollo del aparato volador aviano moderno.

El origen del vuelo

El origen del vuelo aviano normalmente es explicado en términos
de una serie de factores bidticos y abiéticos interdependientes que
forman un complejo escenario histérico. Se han propuesto muchas hi-
potesis con el fin de explicar el origen de la capacidad voladora de
las aves (cf. Witmer, 1991; Sanz, 1997). Hoy en dia destacan princi-
palmente dos propuestas, la conocida como «desde los arboles hacia
el suelo» y «desde el suelo hacia arriba». La primera estd relacionada
con la escuela cldsica evolutiva neo-darwiniana. Esta formulada a base
de una serie de pasos que corresponden a tetrdpodos representativos
de andlogos actuales: 1, un reptil ancestral terrestre, probablemente
con locomocion cuadrupeda. 2, un bipedo terrestre. 3, un trepador de
drboles bipedo, que solia pasar parte de su vida en los drboles y parte
en el suelo. 4, un arboricola bipedo que era capaz de saltar de una
rama a una rama inferior, o desde una rama o tronco al suelo. Estas
proto-aves fueron finalmente capaces de lanzarse en paracaidas hacia
el suelo y consecuentemente llegar a ser planeadores mas especializados.
5, voladores activos (Feduccia, 1980; Bock, 1986).

La hipétesis conocida como «desde el suelo hacia arriba» fue for-
mulada por el paleontélogo norteamericano J. Ostrom (1979, 1986).
La condicion aviana ancestral es un bipedo corredor. Subsecuentes
etapas de elongacién de las extremidades anteriores y desarrollo de
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las «escamas» o «proto-plumas» formarian una «proto-ala». De este modo,
existiria un incremento de la superficie de los brazos y por lo tanto,
un aumento del empuje y sustentacién producido por las «proto-alas».
El aleteo de estas estructuras podria producir una mayor velocidad
de carrera, por medio del empuje adicional proporcionado por las ex-
tremidades posteriores. Finalmente, estas etapas sucesivas conducirian
a un vuelo activo cuando las extremidades anteriores se transformaran
de «propulsores» (proto-alas) a alas. Algunos autores (Caple et al., 1983;
Gauthier & Padian, 1985) han sugerido que las alas y colas avianas
aparecieron para incrementar la capacidad de maniobra (por ejemplo
giros rapidos) del protoave. El desarrollo consecuente de las plumas
de las proto-alas permitiria una mayor permanencia en el aire, mayores
saltos y mejora de la accién aleteadora.

Ni la hipétesis «desde los arboles al suelo», ni «la del suelo hacia
arriba» estdn bien contrastadas. La razon es que ambas son de gran
complejidad (explicaciones narrativas). Entre las evidencias disponibles
que permiten elegir entre ambas hipédtesis, la evidencia maés sélida
son las relaciones filogenéticas. Esta evidencia es consistente con la
hipétesis de que el proto-ave era un terépodo corredor terrestre y agil
(un dinosaurio terépodo no aviano). Los dromeosauridos y Archaeopteryx
muestran semejanzas estructurales en el esqueleto de la extremidad
anterior: manos y brazos largos y un carpal semi-lunar. El carpal
semi-lunar es un elemento funcionalmente significativo puesto que per-
mite un posicionamiento de la mano al modo de las aves. Durante
la extension de la extremidad anterior, el humero de los dromeosaurios
seria extendido en sentido anterior y lateral y la mano dirigida hacia
delante. Esta clase de movimiento es similar al de las aves (Gauthier
& Padian, 1985). Segun Ostrom (1995), el complejo sistema del mo-
vimiento de la extremidad anterior en dromeosduridos puede ser con-
siderado como una exaptacién del movimiento de las alas en el vuelo
aviano. La presencia en la extremidad anterior de caracteristicas avia-
nas en maniraptores no-avianos también ha sido mostrado en el género
patagénico Unenlagia (Novas & Puerta, 1997). Este maniraptor ar-
gentino tiene una cavidad glenoidea orientada lateralmente (los dro-
meosduridos poseen una orientacion posteroventral, mds primitiva).
La orientacion de la cavidad glenoidea en Unenlagia, similar a la de
Archaeopteryx, permitiria fijar el brazo contra el cuerpo cuando la
extremidad anterior es plegada, proporcionando mayor movilidad al
himero, que podria haber alcanzado una posicién casi vertical durante
el movimiento ascendente de la extremidad anterior. Las aves modernas
muestran una orientacion mas derivada de la cavidad glenoidea, que
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se dirige dorsolateralmente. De este modo las tres etapas de la orien-
tacién de la cavidad glenoidal durante la transicién terépodos no avianos
a avianos son: 1, dirigida posteroventralmente (Deinonychus) ; 2, di-
rigida lateralmente (Unenlagia y Archaeopteryx) ; 3, dirigida dorsal-
mente (aves modernas) (Jenkins, 1993; Novas & Puerta, 1997). Estas
tres estapas tienen una interpretacién funcional inmediata. Incremen-
tan la capacidad de abduccién del humero. La médxima abducciéon (po-
sicién sagital), tipica de las aves modernas, concede una ma&xima
eficiencia en el ciclo de batido del ala.

La mayor parte del complejo movimiento del ala aviana (capacidad
de batido y plegamiento) estaba presente en la extremidad anterior
de los terépodos maniraptorianos no-avianos. Por lo tanto, el aparato
volador esquelético de Archaeopteryx no estda basado en novedades evo-
lutivas decisivas, sino fundamentalmente en diferencias en la talla
corporal y las proporciones de la extremidad anterior. La transicién
de los maniraptores no avianos a las aves tempranas estda caracterizada
por una disminucién del tamano corporal, como predijo Broon en 1906.
La masa de los dromeosaurios podria haber oscilado entre 500.000 y
25.000 gramos . La masa de Archaeopteryx (espécimen de Berlin) ha
sido estimada en 220-330 gramos (Yalden, 1984), aunque el espécimen
de Solnhofen podria haber duplicado esta cifra. El ave ornitotoracina
mas basal (Iberomesornis) es muy pequena, del tamano de un gorrion,
con una masa estimada en alrededor de 20 gramos (Sanz & Buscalioni,
1992) (Fig. 1). Asi, es muy probable que el antecesor comun de las
aves voladoras verdaderas fuera una forma diminuta (Sanz et al., 1988;
Sanz & Bonaparte, 1992). Este proceso de miniaturizacion es explicado
por las ventajas biomecdnicas que proporciona la talla pequefna en
un tetrapodo volador.

Habilidades voladoras de Archaeopteryx

Las capacidades voladoras de Archaeopteryx son dificiles de evaluar.
Su médulo locomotor principal estd formado por el acoplamiento de
la extremidad posterior y la cola, esto es, la retencion de la condicién
primitiva de los terépodos no avianos para la carrera (Gathesy & Dial,
1996). Sin embargo, la capacidad locomotora de Archaeopteryx, proba-
blemente no era equivalente a la de sus antecesores. La cola de Ar-
chaeopteryx esta acortada con respecto al estado de cardacter presente
en dromeosauridos (siendo este rasgo una novedad evolutiva del clado
Aves) (Gauthier, 1986; Chiappe, 1995). Otra sinapomorfia aviana, pre-
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sente en Archaeopteryx, es la reduccion de las prezigapofisis caudales
(Wellnhofer, 1974, 1992, 1993). Esta caracteristica supone que el apén-
dice caudal del ave primitiva alemana no era tan rigido como ocurria
en los dromeosduridos. De este modo, la presencia de una cola mas
corta, y no tan rigida en Archaeopteryx probablemente indica un com-
promiso decreciente en las funciones de carrera del apéndice caudal
emplumado (por ejemplo balance y direccién).

Otra diferencia mas evidente separa el sistema locomotor ancestral
del de Archaeopteryx : la presencia de un médulo locomotor pectoral
aviano incipiente. El rasgo principal de esta estructura voladora es
la presencia de una fiircula, la relativa elongacién del miembro anterior
y el dngulo entre la ldmina escapular y el coracoides, asi como la
aparicién de plumas supuestamente voladoras. El agrandamiento de
la extremidad anterior incrementa la superficie del ala y, por lo tanto,
la capacidad de sustentaciéon. Segin Norberg (1990) la relacién en-
vergadura del ala/masa corporal de Archaeopteryx podria estar cerca
de la de los tordos y aves limicolas.

El dngulo formado entre la escdpula y el coracoides es superior
a 90° en embriones de aves voladoras y en embriones y adultos de
aves no voladoras (en la enorme forma terrestre Diatryma, esta cifra
es 180°). Esta condicién debe ser interpretada como un cardcter derivado
revertido en las aves modernas, similar al estadio primitivo presente
en los maniraptores no avianos. En las formas voladoras el dngulo
es menor de 90° (45° en un pato), como en el caso de Archaeopteryx,
sugiriendo alguin tipo de vuelo activo (Andors, 1995). No obstante,
como hemos visto, la orientacién de la cavidad glenoidal de Archaeopteryx
es lateral, lo que implica algunas limitaciones para un movimiento
completo del ala comparado con las capacidades de un ave moderna
(Jenkins, 1993). Asi, el batido hacia abajo de Archaeopteryx deberia
haber sido més corto, lo cual implica una eficiencia biomecdnica menor.

Olson y Feduccia (1979) sugirieron que la fircula en Archaeopteryx
indica la aparicién de un édrea fuerte para la inserciéon de los misculos
pectorales (depresores del ala). Sin embargo, una estructura furcular
similar aparece en terépodos corredores no-voladores como ovirapto-
rosaurios (Barsbold, 1983) o dromeosauridos (Norell et al., 1997). Por
lo tanto, la furcula en Archaeopteryx podria estar relacionada con la
funcién primitiva de los terépodos no avianos y no estaba necesariamente
implicada en la realizacion del vuelo.

La mayoria de los especimenes de Archaeopteryx carecen de un
esternoén osificado, excepto la pequena estructura esternal de A. bavarica
(Wellnhofer, 1993). Parece muy probable que, incluso en el caso de
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la presencia de un esternén cartilaginoso en A. lithographica, la mus-
culatura pectoral del «Urvigel» era escasa, no tan desarrollada como
la de las aves recientes. Segin Ruben (1991), la cantidad de musculatura
relacionada con el vuelo en Archaeopteryx podria estar cerca de un
9% de su masa corporal. Esta cifra es sustancialmente menor que el
promedio de las aves modernas, que se sitia en torno al 25%. Estas
diferencias musculares podrian implicar que Archaeopteryx no era capaz
de mantener un vuelo batido mantenido, y habria sido incluso incapaz
de despegar del suelo (Speakman, 1993).

Feduccia y Tordoff (1979) comprobaron que las plumas de las alas
de Archaeopteryx tienen un vano asimétrico. Este rasgo, presente en
aves voladoras recientes, seria indicativo de una funcién aerodindmica.
La curvatura del raquis de las remiges (especialmente en las secun-
darias) también es interpretada como un recurso aerodindmico del ala
(Norberg, 1985). Esta evidencia de las plumas ha sido una de las
mas citadas con el fin de apoyar las capacidades voladoras de Ar-
chaeopteryx. Sin embargo, después de una revisién de la asimetria
del vano en aves recientes, Speakman & Thompson (1994) llegaron
a la conclusién de que este caracter en Archaeopteryx no es signifi-
cativamente diferente del rango conocido en aves no voladoras actuales,
y menor del de las aves voladoras modernas. A pesar de la réplica
de Norberg (1995) contra las conclusiones de Speakman & Thompson,
estos autores mantienen sus hipétesis previas (Speakman & Thompson,
1995).

En resumen, el consenso actual es que Archaeopteryx probablemente
era capaz de realizar algun tipo de vuelo activo, y no era un mero
planeador. Sin embargo, sus capacidades voladoras no eran tan eficientes
como las de las aves modernas. Archaeopteryx probablemente fue incapaz
de realizar un vuelo de baja velocidad, siendo su capacidad de maniobra,
despegue y aterrizaje, de eficiencia limitada (Rayner, 1989).

El vuelo aviano moderno

Las diferencias significativas en el esqueleto caudal y pectoral entre
Archaeopteryx e Iberomesornis claramente indican que el vuelo aviano
moderno empezé con el clado Ornithothoraces (Chiappe, 1995; Sanz
et al., en prensa).

El coracoides de Archaeopteryx es corto, de forma subcuadrangular.
Comparado con esta morfologia coracoidal primitiva, el coracoides de
las aves ornothothoracinas basales, como el de Iberomasornis, es elon-
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gado, muy similar al de las aves modernas. Este también es el caso
del coracoides de las enantiornitas, como muestran varios géneros como
Sinornis (Sereno & Rao, 1992), Concornis (Sanz et al., 1995) (Fig. 2)
y Eoalulavis (Sanz et al., 1996). El foramen triéseo es un sofisticado
mecanismo biomecdnico formado en las aves modernas por tres ele-
mentos pectorales : escdpula, fircula y coracoides. Esta estructura per-
mite el paso del ligamento del musculo supracoracoideo, que actua
como un sistema de polea (Raikow, 1985) durante la elevacion del
ala. El musculo supracoracoideo ha sido tradicionalmente interpretado
como un elevador del ala (Norberg, 1990; Rayner, 1991). Sin embargo,
un andlisis reciente concluye que este musculo no sélo abduce el ala
rota sino también el humero alrededor de su eje longitudinal, permi-
tiendo un posicionamiento alar preciso para bajar al ala (Poore et al.,
1997). La morfologia coracoidal, furcular y escapular en Concornis y
Eoalulavis sugiere la presencia de un foramen triéseo en estas aves
enantiornitinas, dotadas de un mecanismo en la transicién elevacién-
depresion del ciclo de batido del ala similar al de las aves modernas
(Sanz et al., en prensa).

Como se indica arriba, la fircula estd presente en algunos grupos
de terépodos no avianos. La morfologia furcular de Archaeopteryx es
primitiva, con aspecto de boomerang. Iberomesornis tiene una furcula
derivada, con un agudo dngulo interclavicular y un hipocleidium de-
sarrollado (Sanz et al., 1988; Sanz & Bonaparte, 1992). Este tipo de
furcula moderna, derivada, desempena un importante papel en el vuelo,
dado que las aves recientes necesitan un alto nivel de oxigenacion
durante el aleteo. La funcion principal de la fircula es la ventilacion
del tracto respiratorio (incluyendo sacos aéreos y pulmones) durante
la realizacién del vuelo activo (Bailey & De Mont, 1991). De este modo,
es muy probable que Iberomesornis tuviese este tipo de mecanismo
de respiracién, que intensifica la respiracién durante el vuelo batido
en aves modernas.

Otro recurso importante en aves modernas es la modificacién del
moédulo locomotor caudal. La novedad evolutiva mads significativa es
la presencia de un pigostilo, ancestralmente ausente en Archaeopteryx.
La gran cola emplumada de Archaeopteryx podria haber incrementado
la capacidad de sustentacién, pero probablemente era aerodindmica-
mente ineficiente (Balmford et al., 1993). El pigostilo estd presente
en las aves ornitotoracinas basales, lo que implica la existencia de
un apéndice caudal carnoso (obispillo o rabadilla). No se ha preservado
ninguna evidencia de plumas en Iberomesornis, pero la presencia de
plumas rectrices (caudales) es muy probable, asi como un bulbo rectricial
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vra 2. Concornrs locustris, del Creticico inferior de Las Hoyas (Cuencad

Escala en mm
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que permitiria a las rectrices extenderse y plegarse. Este mecanismo
de vuelo mejora la capacidad de maniobra, potenciando la capacidad
para frenar y cambiar la direccién en el aire (Sanz & Buscalioni,
1992; Sanz et al., en prensa).

A pesar de las mejoras en la capacidad de vuelo de Iberomesornis
con respecto a la condicion ancestral presente en Archaeopteryx, el
ave del Cretécico inferior de Espafia no puede ser considerada como
un volador activo en el sentido de un ave moderna. En aves recientes,
el complejo sistema locomotor es generado por un desacoplamiento de
los médulos caudal y de las extremidades posteriores, y por una nueva
alianza entre los mdédulos pectoral y caudal para el vuelo (Gatesy &
Dial, 1996). Iberomesornis documenta una etapa en las habilidades
de vuelo intermedia entre las de Archaeopteryx y las aves modernas.
La presencia de proporciones alares derivadas, coracoides y fircula,
se correlaciona con un pigostilo que forma parte de un apéndice caudal
reducido. Esta evidencia esquelética parece indicar que la alianza entre
los médulos pectoral y caudal estaba comenzando a desarrollarse. Por
otro lado, el gran pigostilo sugiere que la cola todavia tenia alguna
implicacion funcional durante la locomocién sobre tierra, ya que el
desacoplamiento entre el mdédulo caudal y el de las extremidades pos-
teriores todavia no se habia producido de forma completa (Sanz et
al., en prensa). Esta informacion nos permite concluir que el desaco-
plamiento de los médulos extremidad posterior-cola y la alianza de
los médulos pectoral-caudal fueron eventos sincronicos histéricamente.
Por otro lado, tanto el desacoplamiento total como la nueva alianza
estdn relacionados con la reduccién de la cola (reduccién del tamaho
del pigostilo) y la aparicién de un sinsacro aviano moderno.

En conclusién, el registro f6sil aviano conocido hoy en dia documenta
una serie de etapas en la evolucion del vuelo, desde la condicién ancestral
corredora hasta las aves voladoras modernas.

Junto con el aparato volador esquelético, las plumas son obviamente
otro recurso estructural volador significativo. Algunas plumas espe-
cializadas en el vuelo, como las que forman el dlula, mejoran claramente
la capacidad de vuelo en aves modernas. El dlula («ala bastarda»)
reduce las turbulencias que se producen en la parte posterodorsal del
ala cuando el ave esta tratando de reducir la velocidad, de modo que
son eliminados los problemas de mantenimiento de la sustentacién.
La presencia de un dlula en la enantionita Eoalulavis indica que las
aves adquirieron la capacidad de desarrollar vuelos de baja velocidad
(esencial para realizar despegues, aterrizajes y algunas clases de ma-
niobras) al menos hace 125 m.a. (Sanz et al., 1996). Estas habilidades
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voladoras probablemente aparecieron con las Enantionithes, el taxon
hermano de Ornithurae. El clado (no nominado) formado por estos
taxa hermanos estd caracterizado por la presencia de tres estructuras
derivadas: un sinsacro compuesto de al menos 8 vértebras, un tarso-
metatarso y un tibiotarso. Estas caracteristicas son interpretadas como
un refinamiento del aparato volador esquelético.

La sofisticada respiracion aviana es relevante para explicar el éxito
evolutivo de estos tetrdpodos. Las aves modernas estdn caracterizadas
por un complejo tracto respiratorio compuesto por pulmones y sacos
aéreos derivados, con un sistema costal de ventilacién (McLelland, 1989;
Schmidt-Nielsen, 1993). Ademas, las aves modernas tienen una rotacion
muscular supra-pubica de la pelvis y la cola que ventila los sacos
aéreos cuando no estdn volando. Este mecanismo respiratorio podria
haber estado presente en aves basales como Archaeopteryx. Es muy
probable que los sacos aéreos estuvieran presentes incluso en terépodos
no avianos, en los cuales podia haber habido un complejo pulmén
multicameral (Perry, 1989). También es probable que las aves primitivas
(por ejemplo Iberomesornis, enantiornitas), con un aparato volador es-
quelético derivado, hayan mejorado la eficiencia de sus sacos aéreos.
No obstante, estos taxa avianos carecen de foramen neumatico en el
himero (y otros elementos esqueléticos) que caracterizan a las aves
actuales, cuya presencia estd relacionada con un complejo sistema de
sacos aéreos (McLelland, 1989). Estos 6rganos no estdn directamente
implicados en la mejora de la capacidad de vuelo, pero permiten man-
tener un vuelo en circunstancias de baja presién de oxigeno. De este
modo, las aves modernas son capaces de volar a una considerable
altura (Schmidt-Nielsen, 1993). Si la presencia de foramenes esque-
léticos neumadticos en aves basales implica una menor eficiencia de
los sacos aéreos, es posible formular la existencia de un gradiente en
la historia evolutiva de las aves que tenderia a producir formas con
capacidad creciente para volar a mayor altitud.
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