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“He impaired his vision by holding the object too close. 

He might see, perhaps, one or two points with unusual clearness, but in 

doing so he, necessarily, lost sight of the matter as a whole. 

Thus there is such thing as being too profound.” 

̶  Edgar Allan Poe, The Murders in the Rue Morgue 
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RESUMEN 

 

 El origen del vuelo en Aves está marcado tanto por disminuciones significativas 

en tamaño corporal como por el aumento en tamaño relativo de las extremidades 

anteriores. No obstante, previo al origen del vuelo, la evolución de ambos caracteres 

pudo estar asociada mediante de un patrón alométrico evolutivo negativo para las 

extremidades anteriores de terópodos. Esta relación ha sido descrita para la mayor parte 

de Theropoda, perdiéndose en la base de Aves (desde Archaeopteryx lithographica), 

clado donde se describen en su lugar isometrías o alometrías positivas tanto evolutivas 

como ontogenéticas. No obstante, las publicaciones donde estas alometrías han sido 

descritas no corrigen apropiadamente la no-independencia estadística presente entre 

especies emparentadas. Además, a pesar de que se ha sugerido, ningún estudio a la fecha 

ha evaluado formalmente la posibilidad de la pérdida del patrón de alometría evolutiva 

negativa para extremidades anteriores en otros taxa pertenecientes a Theropoda. Del 

mismo modo la posible relación entre el patrón alométrico evolutivo negativo para 

extremidades anteriores y un patrón equivalente en la ontogenia no ha sido discutida. 

 En el presente estudio se procedió a re-evaluar el patrón alométrico evolutivo 

negativo para extremidades anteriores en Theropoda, además de posibles desviaciones 

respecto a este, utilizando datos de longitudes de húmero y fémur correspondientes a 
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163 especímenes distribuidos en 108 géneros, incorporando variabilidad intraespecífica, 

incerteza filogenética y dos modelos evolutivos alternativos a las correcciones 

filogenéticas utilizadas en los análisis realizados. Mediante estos análisis se recuperaron 

valores de alometría negativa para el conjunto de los terópodos no-avianos 

encontrándose además que Coelophysoidea, Ornithomimosauria y Oviraptorosauria 

presentan diferencias significativas respecto al patrón alométrico general bajo ambos 

modelos evolutivos, exhibiendo isometría. Se encontró alometría evolutiva negativa para 

extremidades anteriores en Dromaeosauridae, corroborando que, probablemente, este 

patrón alométrico evolutivo estaba presente en formas cercanas a Aves. 

Al revisar la evidencia publicada respecto a alometrías negativas ontogenéticas 

para extremidades anteriores en Theropoda se encontraron patrones similares a los 

patrones alométricos evolutivos obtenidos, del mismo modo esta correspondencia se 

encontró en Aves y otros clados cercanos a Theropoda permitiendo proponer que, 

además de una órbita y caja craneana expandidas, la paedomorfosis observada en el 

origen de Aves incluyó extremidades anteriores proporcionalmente mayores como otro 

rasgo juvenil. 
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ABSTRACT 

 

 The origin of flight in Aves is marked both by significant decreases in body size 

and by the increase in relative forelimb size. However, before the origin of flight, the 

evolution of both characteristics may have been coupled through a pattern of negative 

forelimb evolutive allometry in Theropoda. This pattern was lost at the origin of Aves 

(since Archaeopteryx lithographica), clade where isometry or positive allometry has 

been described instead for both: the phylogeny and ontogeny. However, the publications 

where these allometries have been described do not properly correct for the statistical 

non-independence present among related species. Furthermore, even though it has been 

suggested, no study has formally tested if other taxa in Theropoda show loss of the 

negative allometric pattern as well. Similarly, the possible relation between the negative 

forelimb evolutive allometric pattern and an equivalent ontogenetic one has not been 

discussed. 

 In the present study we re-evaluated the negative forelimb allometric pattern 

found in the evolution of Theropoda and tested for significate deviations from it using 

femur and humerus lengths from 163 specimens representing 108 genera, we also 

incorporated intraspecific variation, phylogenetic uncertainty and two alternative 

evolutionary models to the phylogenetic corrections used in the analyses. We recovered 

an evolutionary negative forelimb allometry for all non-avian theropods; we also 

identified that Coelophysoidea, Ornithomimosauria and Oviraptorosauria show 
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significative differences from the general allometric pattern presenting isometry. We 

found evolutionary negative forelimb evolutive allometry in Dromaeosauridae showing 

that this pattern was, most likely, still present in forms close to Aves. 

 Upon reviewing published evidence for ontogenetic negative forelimb allometry 

in Theropoda we found similar patterns to the ones obtained through our analysis, we 

also observed similarities between ontogenetic and evolutive forelimb allometric 

patterns described for Aves and other taxa close to Theropoda suggesting that, in 

addition to an expanded orbit and braincase, the paedomorphosis observed at the origin 

of birds probably included proportionally larger arms as another juvenile trait. 
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INTRODUCCIÓN 

 

A lo largo de la transición de terópodos basales a aves se observan importantes 

modificaciones del plan corporal general, es en esta transición en que, además, se 

encuentra el origen evolutivo del vuelo aviano, siendo este uno de los fenómenos 

evolutivos más estudiados dentro de Theropoda (por ejemplo: Nopcsa 1923, Bock 1969, 

Ostrom 1979, Garner y col. 1999, Dial 2003 y Sullivan y col. 2016). Dos 

trasformaciones morfológicas que han sido consideradas clave para la evolución del 

vuelo son la reducción del tamaño corporal (Brusatte y col. 2014, Lee y col. 2014) y el 

incremento en tamaño relativo de las extremidades anteriores (Chatterjee y Templin 

2004, Xu y col. 2011); no obstante, estas no son independientes, patrones de correlación 

han sido descritos para Theropoda tal que las extremidades anteriores son 

proporcionalmente más pequeñas en especies de mayor tamaño corporal. Esta tendencia 

alométrica puede ser descrita siguiendo la fórmula exponencial: 

𝑦 = 𝑎 ∙ 𝑥𝑏      (1) 

o su forma lineal: 

log(𝑦) =  𝑏 ∙ log(𝑥) + log (𝑎)   (2) 

Las ecuaciones (1) y (2) representan relaciones alométricas las cuales describen los 

cambios de tamaño y sus consecuencias sobre determinados caracteres (Huxley 1932, 
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Gould 1966), es así que las ecuaciones describen los cambios en y en función de x, 

representada invariablemente por el tamaño corporal absoluto, siendo esta relación 

modulada por el parámetro b, denominado coeficiente alométrico, definiendo b si los 

cambios observados en y son proporcionales a los de x (isometría), mayores (alometría 

positiva) o menores (alometría negativa). Cabe además destacar que la naturaleza de las 

relaciones alométricas ha sido tradicionalmente dividida en tres fuentes de variación, 

demarcando tres tipos de alometrías conceptualmente distintas (Cock 1966, Gould 

1966): alometría estática, la cual describe patrones de variación asociados a diferencias 

en tamaño absoluto entre individuos de la misma especie en el mismo estadio 

ontogenético; alometría ontogenética, la cual describe los cambios alométricos asociados 

al crecimiento y desarrollo de individuos pertenecientes a la misma especie, es decir 

describe la covarianza de rasgos asociados a los cambios de tamaño propios del 

desarrollo de un determinado individuo o especie; finalmente se reconoce también 

alometría filogenética o evolutiva, la cual describe los patrones alométricos asociados a 

la variación de tamaño entre individuos de diferentes especies en un mismo estadio 

ontogenético. No obstante, se debe tener en cuenta que estos tipos de alometría 

presentan frecuentemente grados de correlación entre sí, consecuentemente estas no son 

independientes estando en muchos casos estrechamente relacionadas (Alberch y col. 

1979, Cheverud 1982, Rieppel 1990, Klingenberg y Zimmermann 1992). Destaca entre 

estas correlaciones la correspondencia entre alometrías evolutivas y ontogenéticas, 

donde la alometría evolutiva dentro un clado se considera como una consecuencia de la 

presencia de una tendencia alométrica equivalente en la ontogenia del ancestro común 

más reciente. Esta tendencia ontogenética, al ser heredada sin cambios a la mayor parte 
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del grupo, resulta en la evolución de nuevas proporciones en las formas adultas de 

tamaños más grandes o más pequeños, siendo estas proporciones las esperadas según la 

alometría ontogenética ancestral (Gould 1966, Alberch y col. 1979, Larson 2005). Estas 

nuevas proporciones encontradas en formas adultas serían entonces una consecuencia 

directa del cambio en el tamaño corporal adulto y el patrón alométrico del grupo, sin 

necesitar de procesos o fuerzas evolutivas adicionales para ser explicadas. 

El patrón de relación de alometría evolutiva negativa entre el tamaño corporal y 

las extremidades anteriores de terópodos fue descrito primero por Vargas (1999) y 

posteriormente por Dececchi y Larsson (2013). Dicho patrón estipula que terópodos de 

mayor tamaño absoluto presentarán extremidades anteriores de menor longitud 

proporcional que aquellos de menor tamaño, pudiendo explicarse la elongación relativa 

de las extremidades anteriores de manera conjunta con la reducción de tamaño corporal 

observada en Theropoda al acercase a Aves. Vargas (1999) propuso que esta alometría 

evolutiva en Theropoda podría deberse a la presencia de una alometría ontogenética en 

el grupo, no obstante, esta hipótesis no ha sido puesta a prueba pese a que, en algunas 

especies, se conocen posibles formas juveniles, o bien variación instraespecífica de 

tamaño corporal que podría representar diferentes edades. Adicionalmente ha sido 

previamente descrito que el patrón alométrico evolutivo negativo de extremidades 

anteriores se pierde hacia el origen de Aves, grupo que exhibe en su lugar isometría o 

alometría positiva entre representantes fósiles tempranos (Dececchi y Larsson 2013) y 

alometría positiva entre especies actuales (Nudds 2007). Sin embargo, es posible que 

otros grupos dentro de Theropoda también hayan perdido el patrón de alometría 
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evolutiva negativa. Grupos como Therizinosauria y Ornithomimosauria han sido 

sugeridos como clados donde el patrón alométrico evolutivo negativo podría perderse 

debido a la presencia de extremidades anteriores claramente alargadas incluso en formas 

adultas de gran tamaño corporal (Dececchi y Larsson 2013), habiéndose encontrado 

sustento para este cambio en el patrón alométrico en el caso de Oviraptorosauria (Lü y 

col. 2013). Sin embargo, ningún análisis publicado a la fecha ha puesto tales sugerencias 

a prueba de manera explícita. 

Cabe destacar para estudios de alometría evolutiva que especies estrechamente 

emparentadas descienden de un ancestro común más reciente y, por lo tanto, exhiben no-

independencia estadística, siendo esta más pronunciada mientras más cercanas son las 

especies en cuestión. Dado esto es necesario el uso de técnicas de método comparativo 

filogenético (PCM), el cual comprende un conjunto de técnicas, aproximaciones y 

análisis estadísticos avocados a posibilitar inferencias correctas derivadas a partir de 

datos correspondientes a especies filogenéticamente emparentadas (Paradis 2014). 

Uno de los primeros métodos estadísticos formalizados dentro de PCM es el de 

contrastes filogenéticos independientes (PIC), desarrollado por Felsenstein (1985), 

presentando este método importantes avances, pero también limitaciones. una de estas 

limitantes es el asumir un modelo de evolución Browniano (BM) estricto, el cual 

estipula una evolución continua de caracteres a tasa constante, carente de tendencia o 

selección (Felsenstein 1973, 1985, O’Meara 2006). Este método fue posteriormente 

generalizado para modelos lineales por Grafen (1989) adaptando el método de regresión 

de mínimos cuadrados generalizados (GLS) a modo de incorporar la información 
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filogenética en la estructura de covarianza entre especies, generando así el método de 

mínimos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS). Posteriores modificaciones 

sobre PGLS permiten correcciones filogenéticas que consideran estructuras evolutivas 

más complejas; ya sea mediante el uso de medidas de señal filogenética, la cual estima 

el grado de determinación filogenética de la distribución de rasgos observados y, 

consecuentemente permite ponderar de manera apropiada las covarianzas entre especies 

(Pagel 1999, Revell 2009, Symonds y Blomberg 2014); o mediante la incorporación de 

modelos evolutivos alternativos al BM, permitiendo así la corrección filogenética ante 

modelos evolutivos más complejos (Martins y Hansen 1997, Hansen y col. 2008). Esta 

última resulta de particular interés debido a que la evolución del tamaño corporal en 

Theropoda ha sido descrita tanto bajo un modelo Browniano (Sookias y col. 2012) como 

siguiendo un proceso evolutivo de Ornstein-Uhlenbeck (OU), proceso que modela la 

evolución de caracteres de acuerdo a su atracción hacia un valor central u óptimo 

(Benson y col. 2014). 

 Dado que previos estudios no presentan corrección filogenética alguna (Vargas 

1999) o buscan dar cuenta del efecto de la filogenia mediante el uso de reconstrucción 

de caracteres ancestrales y su comparación con regresiones directas (Dececchi y Larsson 

2013), y que regresiones sin corrección filogenética resultan en errores tipo I elevados y 

posibles sesgos en los parámetros estimados (Rohfl 2006), existe la posibilidad de que la 

alometría negativa evolutiva descrita para brazos en Theropoda no se recupere al incluir 

dichas correcciones. Es bajo estas consideraciones que, en el presente trabajo, se buscó 

re-evaluar el patrón de alometría evolutiva negativa reportado para extremidades 
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anteriores de terópodos mediante PGLS, incluyendo además los efectos de la incerteza 

filogenética y variabilidad intraespecífica, modelando la evolución de caracteres tanto 

mediante un BM con señal filogenética como siguiendo un OU, y realizando además 

pruebas explícitas para evaluar posibles desviaciones del patrón alométrico evolutivo 

negativo en múltiples taxa de terópodos no-avianos. Adicionalmente se procedió a 

examinar y discutir si la evidencia fósil actualmente disponible permite evaluar la 

presencia de una alometría negativa ontogenética dentro de alguna especie perteneciente 

a Theropoda. 
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Hipótesis de trabajo 

 

1. Existe una relación alométrica evolutiva negativa para las extremidades 

anteriores de Theropoda la cual será confirmada tras incorporar el efecto de 

la incertidumbre filogenética, varianza intraespecífica y diferentes modelos 

evolutivos a las correcciones filogenéticas realizadas. 

 

2. Se encontrarán desviaciones significativas respecto a la tendencia alométrica 

negativa general en aquellos clados con formas que presentan elongación de 

extremidades anteriores a grandes tamaños corporales: Ornithomimosauria, 

Therizinosauria y Oviraptorosauria. 
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Objetivos 

Objetivo general: 

1. Entender el patrón de alometría evolutiva negativa previamente descrito para 

terópodos considerando el efecto de la incertidumbre filogenética y 

variabilidad intraespecífica sobre las estimaciones de dicho patrón. 

Objetivos específicos: 

1. Evaluar la existencia y características del patrón alométrico evolutivo de 

extremidades anteriores previamente descrito para Theropoda mediante el 

uso de PGLS considerando la evolución del tamaño corporal bajo un modelo 

browniano ponderado por la señal filogenética estimada para los datos. 

 

2. Evaluar la existencia y características del patrón alométrico evolutivo de 

extremidades anteriores en Theropoda mediante el uso de PGLS 

considerando que la evolución del tamaño corporal sigue un proceso de 

Ornstein-Uhlenbeck. 

 

3. Evaluar la existencia de desviaciones sobre el patrón alométrico evolutivo 

general de Theropoda en taxa específicos, además de Aves. 

 

4. Evaluar la posible existencia de alometrías ontogenéticas dentro de especies 

de Theropoda en las que se conocen juveniles y/o especímenes de diferentes 

tamaños  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Especímenes y Medidas 

 A fin de estudiar la relación alométrica presente en Theropoda entre tamaño 

corporal y longitud de extremidades anteriores se compilaron medidas de longitudes 

próximo-distales de húmero y fémur de 163 especímenes terópodos pertenecientes a 108 

géneros, se excluyeron los especímenes perteneciente a Aves, considerado como el clado 

que contiene al último ancestro común de Archaeopteryx lithographica, Vultur gryphus 

y todos sus descendientes (Zhang y col. 2008); posibles excepciones a esto son los 

especímenes pertenecientes a Scansoriopterygidae, así como los correspondientes a las 

especies Anchiornis huxleyi, Aurornis xui (el cual ha sido recientemente propuesto como 

sinónimo de Anchiornis huxleyi en Pei y col. 2017 pero debido a la carencia estudios 

adicionales que apoyen dicha sinonimia fue considerado bajo la clasificación tradicional 

para este estudio), Xiaotingia zhengi,, Eosinopteryx brevipenna y Serikornis sungei 

(referidos de aquí en adelante como taxa cercanos a Anchiornis); dichos especímenes 

representan individuos probablemente voladores que, bajo ciertas hipótesis evolutivas, 

son considerados como pertenecientes a Aves o se ubican en posiciones cercanas a este 

grupo (Senter 2007, Agnolín y Novas 2013, Lee y col. 2014). Las medidas de longitud 

de húmero y fémur fueron tomadas tanto de publicaciones donde el material fósil fue 

originalmente descrito, como de estudios publicados donde dichas medidas fueron 
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compiladas; en ambos casos se corroboró que los elementos en cuestión (húmero y 

fémur) estuviesen adecuadamente identificados y preservados a fin de establecer la 

validez de las medidas consideradas. 

 Se seleccionaron medidas de longitud de fémur como proxy de tamaño corporal 

debido a que este elemento se conserva frecuentemente en su totalidad reportándose 

además su medida absoluta, la cual presenta una fuerte correlación con el tamaño 

corporal (Carrano 2006, Sookias y col. 2012, Lee y col. 2014, Hendrick y col. 2015), de 

manera consistente en descripciones de materiales fósiles publicadas. En contraste con 

esto, otras aproximaciones usadas, tales como la longitud hocico-cloaca, requieren la 

preservación de una mayor cantidad de elementos óseos, incurriendo en errores 

adicionales al estimar las medidas de aquellos elementos faltantes. No obstante, debe 

considerarse que la longitud femoral puede estar sujeta a procesos evolutivos 

particulares en ciertos clados, pudiendo esto resultar en variaciones de las medidas de 

longitud femoral no asociadas a variaciones en tamaño corporal y, por lo tanto, conducir 

a algún grado de error (Dececchi y Larsson 2013). A pesar de esto se prefirió utilizar la 

longitud femoral a modo de proxy de tamaño corporal por sobre otras alternativas 

debido a que esta permitió maximizar la cantidad de individuos considerados en el 

estudio, minimizando así el error asociado a tamaños muestrales pequeños; de manera 

análoga se optó por el uso de la longitud humeral como proxy para el tamaño de 

extremidades anteriores.  

 En base a las medidas compiladas se construyeron dos set de datos: un primer set 

de datos incluyendo la totalidad de los 163 especímenes (set de datos completo), 
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considerando múltiples especímenes por especie según la disponibilidad de los 

materiales fósiles publicados, con el fin de minimizar los problemas asociados a tamaños 

de muestra reducidos, además de incluir y evaluar el efecto de la variabilidad 

intraespecífica (Garamszegi 2014); el segundo set de datos considera 113 especímenes 

(set de datos reducido), en este se conserva únicamente el espécimen de mayor tamaño 

para cada especie, descartando de este modo el efecto de la variabilidad intraespecífica 

además de minimizar la presencia de posibles juveniles y, por lo tanto, el efecto de 

posibles alometrías ontogenéticas. 

No se incluyó ningún espécimen embrionario en los sets de datos; no obstante, 

dada la dificultad para discernir entre especímenes juveniles y especies pequeñas o 

paedomórficas, se consideraron especímenes que se ha argumentado corresponden a 

juveniles cuyo húmero y fémur estuviesen apropiadamente conservados. Los 

especímenes, medidas utilizadas y publicaciones desde las cuales se compilaron los 

datos se muestran en el apéndice 1 

 

Topologías filogenéticas 

 Debido a la imposibilidad de producir la filogenia real o, alternativamente, de 

asegurar el valor de verdad asociado a una filogenia particular, es necesario reconocer e 

incorporar la incertidumbre filogenética en los análisis que recurran a método 

comparado (Huelsenbeck 2000, Pagel y Lutzoni 2002, Felsenstein 2004, Rangel y col 

2015); para este fin se construyeron seis superárboles informales a partir de 
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combinaciones de filogenias publicadas; posteriormente se consideraron numerosas 

posibles resoluciones al azar de las politomías presentes en estos árboles y múltiples 

posibles calibraciones para sus largos de rama (Fig. 1), incorporando así la 

incertidumbre filogenética asociada tanto a posiciones de taxa y especies, como a la 

datación de cada espécimen y nodo. 

Los seis superárboles informales utilizados se construyeron representando 

diferentes posiciones para Megaraptora y los taxa cercanos a Aves (per Zhang 2008) 

basándose en diversas filogenias publicadas; estos superárboles (referidos de ahora en 

adelante como topologías) presentan las siguientes estructuras base: la Topología 1 

considerando a Megaraptora más cercano a Allosaurus que a Tyrannosaurus (Benson y 

col. 2010), Troodontidae y Scansoriopterygidae más cercanos a Aves que 

Dromaeosauridae y los taxa cercanos a Anchiornis más cercanos a Aves que a 

Dromaeosauridae (Lee y col. 2014); la Topología 2 conservando la misma estructura 

para Troodontidae, Scansoriopterygidae, Dromaeosauridae, taxa cercanos a Anchiornis y 

Aves que en la Topología 1, pero considerando a Megaraptora como más cercano a 

Tyrannosaurus que a Allosaurus (Novas y col. 2013, Porfiri y col. 2014); la Topología 3 

considerando a Megaraptora como más cercano a Allosaurus, Dromaeosauridae y 

Troodontidae como más cercanos entre sí que a Aves y a Scansoriopterygidae como el 

grupo hermano de Aves (Senter 2007); la Topología 4 difiere de la Topología 3 

únicamente en la posición de Megaraptora, considerando dicho grupo como más cercano 

a Tyrannosaurus que a Allosaurus; la Topología 5 considera a Megaraptora como más 

cercano a Allosaurus que a Tyrannosaurus, los taxa cercanos a Anchiornis como grupo 
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hermano de Aves, Dromaeosauridae más cercano a Aves que a Troodontidae  y 

Scansoriopterygidae como grupo hermano de Oviraptorosauria (Agnolín y Novas 2013); 

finalmente la Topología 6 presenta la misma estructura que la Topología 5 con la 

excepción de la posición de Megaraptora el cual se considera más cercano a 

Tyrannosaurus que a Allosaurus. A fin de maximizar el número de especímenes e 

información filogenética considerada en cada topología se utilizó una versión 

modificada del método descrito por Rangel y col. (2015), procediéndose a insertar las 

especies no representadas en las hipótesis evolutivas consideradas para construcción de 

las topologías, pero presentes en el set de datos, utilizando la información filogenética 

publicada disponible a fin de asignarles una posición dentro de cada topología; en los 

casos donde esta información fuese controversial o solo existiese una asignación 

filogenética general se procedió a insertar las especies en politomías al mayor nivel de 

resolución taxonómica no controversial.  

Adicionalmente se construyó una séptima topología representando una hipótesis 

evolutiva nula, esta topología (Topología 7 o nula) carece de resolución filogenética 

entre taxa representando una filogenia en estrella para todas las especies consideradas, 

permitiendo esto evaluar y contrastar el efecto de incerteza filogenética máxima 

asociada a posición en las regresiones realizadas. Todas las topologías fueron 

construidas en Mesquite v3.34 (Maddison y Maddison 2017, Fig 1A). Las topologías 

utilizadas se muestran en el apéndice 2. 



 

14 

 

Figura 1: Procedimiento utilizado para la construcción de árboles dicotómicos 

calibrados. (A) topologías base son construidas manualmente en Mesquite; (B) las 

topologías base son importadas a RStudio, sus politomías resueltas de manera aleatoria; 

(C) los largos de ramas son calibrados acorde a las edades de cada especie, múltiples 

árboles son generados en los pasos B y C para reflejar la incerteza asociada a las 

topologías y dataciones; (D) las especies representadas por múltiples especímenes en el 

set de datos son reemplazadas por politomías de largo de rama 0 a fin de considerar la 

totalidad de estos dentro del análisis.  
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 Las 7 topologías previamente descritas fueron importadas a RStudio v1.1.383 

(RStudio Team 2016) el cual fue utilizado como ambiente para realizar los 

procedimientos y análisis pertinentes en R v3.4.2 (R Core Team 2017). Una vez 

importadas las topologías, a fin de incorporar la incerteza filogenética asociada tanto a 

las politomías no resueltas como a la edad de cada especie, se procedió a generar 1000 

árboles completamente dicotómicos con largos de rama calibrados para cada topología; 

para esto primero se resolvieron todas las politomías presentes en cada topología de 

manera aleatoria mediante el uso de la función multi2di del paquete de R ape v4.1 

(Paradis y col. 2004, Fig. 1B), y, posteriormente, se calibraron los largos de ramas 

presentes en cada árbol dicotómico utilizando el algoritmo cal3 del paquete de R 

paleotree v2.7 (Bapst 2012, Bapst 2013, Bapst y Hopkins 2017, Fig. 1C). El algoritmo 

cal3 utiliza las tasas de muestreo, extinción y diversificación del grupo a calibrar para 

generar un muestreo estocástico de edades para cada nodo relativo a su probabilidad 

bajo un modelo de nacimiento-muerte-muestreo; para este estudio se utilizó la tasa de 

muestreo estimada por Starrfelt y Liow (2016) para Theropoda y, mediante esta, se 

estimó la tasa de extinción; dada la dificultad para estimar la tasa de diversificación de 

manera apropiada se procedió a asumir tasas de extinción y diversificación idénticas 

(Bapst y Hopkins 2017). Los rangos de edades correspondientes para cada espécimen se 

compilaron utilizando las edades estimadas reportadas en las publicaciones 

correspondientes o los rangos etarios compilados en la base de datos paleobiológica 

(PaleoDB, https://paleobiodb.org/#/), para aquellos especímenes carentes de edades 

estimadas reportadas se procedió a asignarles el rango de edad asociado al clado 

completo al que corresponden con el fin de cubrir el rango de edades probables en su 
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totalidad. Finalmente, tras calibrar los largos de rama para cada árbol se procedió a 

sumarles una unidad temporal a todas las ramas a fin de evitar la pérdida de la estructura 

topológica inicial producida por el colapso de nodos y, al mismo tiempo, mantener las 

distancias relativas generadas a través de la calibración de largo de ramas.  

 Con el propósito de incorporar los efectos de variabilidad intraespecífica a los 

análisis realizados se adaptó el método descrito por Felsenstein (2008) para PIC; 

adaptación que resulta posible dada la equivalencia entre PGLS y PIC (Blomberg y col. 

2012, Paradis 2012). Es así que, para reflejar la máxima cantidad de historia evolutiva 

compartida entre especímenes de la misma especie, se buscó maximizar la covarianza de 

conspecíficos en los árboles, minimizando así sus pesos relativos (Revell 2009, 

Symonds y Blomberg 2014). Para esto se procedió a sustituir en cada uno de los 7000 

árboles generados las especies representadas por más de un espécimen por una politomía 

de largo de rama 0, la cual contiene a todos los especímenes considerados en el set de 

datos (Fig. 1D). Cabe destacar que una politomía de largo de rama 0 refleja tiempos de 

divergencia nula entre los especímenes, esto tiene como consecuencias que se asume que 

los especímenes pertenecientes a la misma especie tienen historia evolutiva compartida y 

covarianza máximas, descartando otros efectos que podrían reducir su covarianza, 

adicionalmente esto implica que se les asigna a todos los especímenes exactamente la 

misma edad. 
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Regresiones y pruebas estadísticas 

 A fin de evaluar los patrones de alometría evolutiva para extremidades anteriores 

presentes en Theropoda se ejecutaron cuatro series de regresiones utilizando PGLS 

(Grafen 1989), se eligió PGLS como método de regresión dada su flexibilidad para 

considerar diversos modelos evolutivos al momento de computar las covarianzas 

asociadas a parentesco filogenético (Martins y Hansen 1997, Hansen y col. 2008, 

Symonds y Blomberg 2014). Esto es de particular importancia para estudios de 

alometría en Theropoda ya que la evolución del tamaño corporal en este grupo ha sido 

descrita tanto mediante un modelo de movimiento browniano (Sookias y col. 2012), el 

cual describe la evolución continua de caracteres bajo una tasa de variación constante 

(Felsenstein 1973, 1985); como mediante un proceso de Ornstein-Uhlenbeck (Benson y 

col. 2014), el cual mide la fuerza de atracción de los caracteres hacia un valor central 

mediante la estimación de un parámetro α (Hansen 1997, Cooper y col. 2016). 

Combinando estos diferentes modelos evolutivos con los sets de datos 

previamente descritos, se definieron 4 condiciones para realizar las series regresiones, 

estas condiciones consistieron en: Regresiones utilizando un BM con estimaciones 

simultáneas de señal filogenética y ponderación de los valores de covarianza mediante el 

parámetro λ de Pagel (Pagel 1999, Revell 2009, Münkemüller y col. 2012) efectuado 

sobre el set de datos completo (incluyendo todos los especímenes); regresiones 

utilizando el mismo modelo (BM) sobre el set de datos reducido, excluyendo así el 

efecto de variación intraespecífica y minimizando el efecto ontogenético; regresiones 

bajo OU utilizando el set de datos completo y regresiones utilizando este modelo (OU) 
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sobre el set de datos reducido. Para aquellas regresiones realizadas bajo BM en las 

cuales no fue posible estimar la señal filogenética se procedió a realizar una regresión 

utilizando un valor fijo de λ = 1, además de calcular regresiones no filogenéticas vía 

mínimos cuadrados ordinarios (OLS), lo cual es equivalente a una regresión mediante 

GLS con un valor fijo de λ = 0, a fin de ilustrar el posible rango de valores que las 

regresiones podrían entregar en función del valor de λ. Cabe mencionar que la 

estimación de señal filogenética es inadecuada para modelos evolutivos distintos al 

modelo browniano ya que dichos parámetros se calculan comparando la distribución de 

los caracteres observados con la distribución de caracteres esperada bajo BM (Pagel 

1991, Blomberg y col. 2003, Münkemüller y col. 2012). Las regresiones fueron 

realizadas sobre las medidas colectadas luego de que estas fueron transformadas 

logarítmicamente utilizando Log10. Todas las regresiones fueron efectuadas utilizando 

los paquetes de R nlme v.31 (Pinheiro y col. 2017) y ape v4.1 (Paradis y col. 2004). 

Cada serie de regresiones realizada bajo un modelo evolutivo y set de datos 

consistió en una regresión mediante PGLS para cada uno de los 1000 árboles generados 

para cada topología (Fig. 2A). Los parámetros de regresión estimados para cada árbol 

fueron posteriormente agrupados en parámetros únicos (Fig. 2B) a fin evaluar 

regresiones únicas que incorporan el efecto de la incerteza filogenética. Las regresiones 

fueron combinadas utilizando métodos estadísticos de imputación múltiple mediante el 

paquete de R mice v2.30 (Buuren y Groothuis-Oudshoorn 2011) generándose 

regresiones combinadas para cada una de las 7 topologías base utilizadas más una 

regresión combinada adicional considerando las topologías 1 a 6. Vale la pena señalar  
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Figura 2: Procedimiento utilizado para la estimación de regresiones, agrupación de sus 

parámetros y evaluación de diferencias significativas por taxa. (A) Regresiones mediante 

PGLS realizadas para cada árbol; (B) Regresiones agrupadas construidas mediante la 

combinación de los parámetros de las regresiones obtenidas en A; (C) Evaluación de 

diferencias significativas en pendiente (coeficiente alométrico) para taxa específicos 

mediante ANCOVA filogenético realizado en un subconjunto de árboles para cada 

topología; (D) Agrupación de valores p obtenidos en C a fin de definir los clados a 

excluir para el siguiente ciclo de regresiones (A). 
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que los métodos de imputación múltiple aquí utilizados (Rubin 1987, Buuren 2012) son 

equivalentes a los métodos presentados por Martins (1996) para análisis de método 

comparado en casos donde la filogenia es desconocida, así como la modificación de 

estos utilizada por Rangel y col. (2015) a fin de integrar incertidumbre filogenética, 

cuando la cantidad de árboles filogenéticos considerados es alta. 

Para evaluar si clados específicos presentan diferencias significativas respecto al 

patrón alométrico evolutivo general de Theropoda se utilizó el método de ANCOVA 

filogenético propuesto en Smaers y Rohlf (2016), realizando mediante este pruebas de 

diferencias significativas de coeficientes alométricos al integrar los valores de 

covarianza filogenética a un ANCOVA (Fig. 2C). Utilizando este método se procedió a 

evaluar si los siguientes clados presentan diferencias significativas respecto al patrón 

alométrico evolutivo general de Theropoda: Scansoriopterygidae, Troodontidae, 

Dromaeosauridae, Oviraptorosauria, Therizinosauria, Ornithomimosauria, 

Compsognathidae, Tyrannosauroidea, Megaraptora, Megalosauroidea, Ceratosauria y 

Coelophysoidea además del conjunto de taxa cercanos a Anchiornis. Las pruebas 

estadísticas de ANCOVA filogenético se realizaron en un subconjunto de 200 árboles 

seleccionados al azar para cada topología debido a restricciones computacionales. Los 

valores p asociados a cada ANCOVA filogenético fueron posteriormente combinados 

por topología mediante el método de agrupación de valores p para pruebas realizadas 

sobre datos no independientes presentado en Poole y col. (2016) (Fig. 2D); dado que 

este método requiere vectores de los datos utilizados para cada prueba a agrupar a fin de 

determinar empíricamente la covarianza de estas y corregir apropiadamente, se procedió 
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a transformar los datos pertinentes para cada ANCOVA filogenético (matriz de 

varianza-covarianza derivada del árbol, medidas transformadas logarítmicamente y 

parámetros adicionales λ y α dependiendo del modelo evolutivo utilizado) a forma 

vectorial para la correcta ejecución de este método. Una vez identificados los clados que 

presentan desviaciones significativas del patrón alométrico evolutivo general de 

Theropoda, se estimaron nuevas regresiones excluyendo dichos clados (Fig. 2A), 

seguido de nuevas pruebas de ANCOVA filogenético (Fig. 2C y 2D) a fin de evaluar la 

posibilidad de que clados presentasen desviaciones significativas respecto de los nuevos 

patrones alométricos estimados. 

Adicionalmente se realizaron regresiones para cada clado considerado en el set 

de datos a fin de evaluar sus alometrías particulares; regresiones para cada especie 

representada por tres especímenes o más con el propósito de evaluar alometrías 

ontogenéticas y contrastarlas con las regresiones de sus taxa correspondientes; 

realizándose también dos regresiones generales para todo Theropoda: una considerando 

solamente especímenes descritos como juveniles y otra considerando únicamente 

especímenes adultos (excluyendo aquellos descritos como juveniles), permitiendo 

evaluar si los patrones alométricos de juveniles y adultos difieren significativamente. 

Las regresiones por clado fueron realizadas utilizando métodos de PGLS bajo modelos 

evolutivos, set de datos y métodos de agrupación de regresiones similares a los 

previamente descritos para todo Theropoda, aplicándose en esta ocasión a el o los clados 

de interés. Las regresiones intraespecíficas se realizaron utilizando métodos no 

filogenéticos, en particular el método de mínimos cuadrados ordinarios (OLS); 
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adicionalmente se realizó una regresión por OLS para el ave basal Archaeopteryx 

lithographica, especie excluida de los análisis generales para la cual se colectaron 

medidas de 8 individuos. Para las regresiones en Theropoda que consideraron 

únicamente especímenes juveniles y exclusivamente especímenes adultos la 

clasificación de juvenil fue tomada de las descripciones publicadas para cada espécimen; 

debido al bajo número de especímenes identificado como juveniles (n = 37), y la 

remoción de la mayoría de estos en el set de datos reducido, las regresiones fueron 

realizadas considerando únicamente al set de datos completo, posteriormente los valores 

de regresiones obtenidas para juveniles y adultos fueron contrastadas a fin de evaluar 

diferencias en los patrones alométricos encontrados para cada uno; no obstante este 

análisis debe ser considerado únicamente como una estimación preliminar debido a la 

falta de un examen crítico de las clasificaciones ontogenéticas publicadas, lo que, en 

conjunto con las dificultades asociadas a la correcta evaluación de estadios 

ontogenéticos en fósiles, podría implicar la presencia clasificaciones incorrectas en el set 

de datos utilizado.  
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RESULTADOS 

 

Patrones Alométricos Generales 

 Las series de regresiones realizadas bajo un mismo modelo evolutivo y set de 

datos resultaron en valores similares entre topologías, tanto para los coeficientes 

alométricos, como para los parámetros adicionales (λ y α; Tablas 1 y 2); dado esto los 

parámetros combinados para las topologías 1 a 6 resultan ser una buena aproximación a 

los valores correspondientes a cada topología, permitiendo comparaciones más simples 

entre regresiones obtenidas bajo diferentes modelos evolutivos y set de datos. Es así que 

se puede apreciar que los valores de coeficiente alométrico obtenidos bajo BM y set de 

datos completo (0,914; IC 95% [0,864; 0,964]) son similares a los obtenidos bajo el 

mismo modelo utilizando el set de datos reducido (0,901; IC 95% [0,843; 0,959]), 

mostrando este último, valores ligeramente más bajos. Por otra parte, los valores de 

coeficiente alométrico obtenidos bajo OU resultaron en valores cuya diferencia es más 

pronunciada obteniéndose un coeficiente alométrico de 0,941(IC 95% [0,900; 0,982]) 

para el set de datos completo y de 0,906 (IC 95% [0,848; 0,965]) para el reducido. No 

obstante, todas las regresiones obtenidas resultaron en valores correspondientes a un 

patrón de alometría evolutiva negativa siendo todas las pendientes significativamente 

diferentes de la isometría (coeficiente alométrico = 1). 

Las diferencias encontradas para las regresiones realizadas considerando sólo 
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especímenes juveniles vs. adultos fueron muy bajas al utilizar BM como modelo 

evolutivo resultando en coeficientes alométricos de 0,885 (IC 95% [0,798; 0.973]; λ = 

0,949) para juveniles y 0,877 (IC 95% [0,808; 0,945]; λ = 0,944) para adultos; mientras 

que para OU estas fueron más altas obteniéndose valores de 0,938 (IC 95% [0,839; 

1,037]; α = 0,007) para juveniles y de 0,877 (IC 95% [0,758; 0,996]; α = 0,493) para 

adultos, no obstante estas nunca resultaron en diferencias significativas entre juveniles y 

adultos; es además importante notar que el valor de α estimado para juveniles bajo OU 

es extremadamente bajo, implicando baja fuerza de atracción al valor medio y, por lo 

tanto, que OU puede no ser un buen modelo para dichos datos (Cooper y col. 2016). 

Tabla 1: Parámetros agrupados estimados para regresiones generadas bajo BM 

utilizando el set de datos completo y reducido; λ denota la señal filogenética media 

para la o las topologías especificadas medida a través de λ de Pagel. 

set de datos Topologías Intercepto Pendiente IC 95%  λ 

Completo 1 -0,163 0,921 (0,872; 0,969) 0,929 

 2 -0,173 0,922 (0,874; 0,971) 0,930 

 3 -0,156 0,912 (0,863; 0,961) 0,930 

 4 -0,170 0,915 (0,866; 0,963) 0,931 

 5 -0,128 0,907 (0,858; 0,955) 0,929 

 6 -0,141 0,909 (0,860; 0,957) 0,930 

 
1-6 

combinadas 
-0,155 0,914 (0,864; 0,964) 0,930 

 Nula -0,162 0,828 (0,771; 0,886) 0,715 

Reducido 1 -0,128 0,909 (0,853; 0,965) 0,954 

 2 -0,142 0,912 (0,856; 0,968) 0,952 

 3 -0,116 0,898 (0,842; 0,955) 0,953 

 4 -0,133 0,902 (0,845; 0,959) 0,949 

 5 -0,085 0,892 (0,836; 0,948) 0,959 

 6 -0,100 0,895 (0,839; 0,952) 0,956 

 
1-6 

combinadas 
-0,112 0,901 (0,843; 0,959) 0,954 

  Nula 0,195 0,818 (0,758; 0,878) 0,000 
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Tabla 2: Parámetros agrupados estimados para regresiones generadas bajo OU 
utilizando el set de datos completo y reducido; α denota la media de fuerza de atracción 

hacia el valor medio de los datos para la o las topologías especificadas. 

set de datos Topologías Intercepto pendiente IC 95%  α 

Completo 1 -0,150 0,943 (0,902; 0,983) 0,013 

 2 -0,150 0,939 (0,898; 0,980) 0,012 

 3 -0,148 0,943 (0,902; 0,983) 0,012 

 4 -0,151 0,940 (0,899; 0,981) 0,012 

 5 -0,143 0,942 (0,902; 0,983) 0,014 

 6 -0,148 0,940 (0,899; 0,980) 0,012 

 
1-6 

combinadas 
-0,148 0,941 (0,900; 0,982) 0,013 

 Nula 0,114 0,883 (0,747; 1,019) 0,526 

Reducido 1 -0,099 0,913 (0,857; 0,970) 0,012 

 2 -0,108 0,916 (0,856; 0,973) 0,012 

 3 -0,075 0,903 (0,846; 0,960) 0,014 

 4 -0,087 0,907 (0,849; 0,964) 0,014 

 5 -0,053 0,900 (0,840; 0,955) 0,013 

 6 -0,062 0,901 (0,843; 0,958) 0,013 

 
1-6 

combinadas 
-0,088 0,906 (0,848; 0,965) 0,013 

  Nula 0,187 0,817 (0,762; 0,872) 1,123 

 

Clados con patrones alométricos significativamente diferentes de los observados para 

Theropoda fueron identificados primero, tentativamente, al observar las distribuciones 

de datos respectivas a cada clado y posteriormente a través de pruebas de significación 

para cada clado mediante el uso de ANCOVA filogenético (Smaers y Rohlf 2016). Al 

graficar los datos se observó que Oviraptorosauria y Ornithomimosauria parecen exhibir 

patrones alométricos diferentes mostrando pendientes más altas que la observada para el 

resto de Theropoda (Fig. 3). Al realizar las pruebas de diferencia significativa para 

coeficientes alométricos mediante ANCOVA filogenético se comprobó que 
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Oviraptorosauria y Ornithomimosauria presentan desviaciones significativas respecto al 

coeficiente alométrico de Theropoda bajo los dos modelos evolutivos usados (BM y 

OU) presentando estos grupos valores p < 0.05 para todas las topologías; adicionalmente 

se identificaron otros clados que exhiben diferencias significativas bajo cada modelo, 

siendo estos Tyrannosauroidea y Coelophysoidea bajo BM y Scansoriopterygidae bajo 

OU; otros clados fueron segregados bajo la topología nula pero, dado que no se encontró 

correspondencia con otras topologías, estos fueron desestimados como particularidades 

producidas por la carencia de información filogenética valida en los árboles 

correspondientes a dicha topología (Tabla 3). Los clados que presentaron diferencias 

significativas respecto al coeficiente alométrico general de Theropoda fueron segregados 

y excluidos para la siguiente ronda de regresiones generales; adicionalmente se excluyó 

a Mononykus olecranus debido a que, a pesar de la imposibilidad de realizar una prueba 

estadística formal para evaluar diferencias significativas para un único dato, este 

claramente representa un dato atípico dadas sus características morfológicas. Mononykus 

posee un esternón osificado con quilla asociado a extremidades anteriores cortas y 

robustas con alto grado de desarrollo muscular, siendo estas similares a las adaptaciones 

de tetrápodos excavadores. La mano es monodáctila presentando un digito y ungual de 

gran tamaño, el radio y ulna son cortos con un gran olecranon y el húmero es robusto y 

con grandes superficies para inserciones musculares (Senter 2005); esta morfología 

derivada, la cual difiere significativamente de la de Haplocheirus sollers (el espécimen 

más cercano presente en el set de datos) en conjunto con la posición que Mononykus 

ocupa en la distribución de datos (Fig. 3) informó la decisión de excluirlo de futuras 

regresiones. 
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Figura 3: Regresiones alométricas agrupadas para topologías 1 a 6 para todo Theropoda 

(línea punteada) y tras excluir los clados con diferencias significativas de coeficiente 

alométrico (línea continua) bajo BM (A) y OU (B), los clados e individuos excluidos son 

Oviraptorosauria, Ornithomimosauria, Coelophysoidea y Mononykus bajo ambos 

modelos evolutivos, excluyéndose además Tyrannosauroidea en A y 

Scansoriopterygidae y Megalosauroidea en B. 
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Tabla 3: valores p agrupados obtenidos tras primera ronda de ANCOVA 
filogenético para evaluar diferencias significativas de coeficiente alométrico 

respecto a la tendencia general de Theropoda. Se presentan los valores p para los 

clados señalados bajo BM y OU. Valores p menores a 0.05 son mostrados en 

negrita. 

Clados Topologías 

  1 2 3 4 5 6 1-6  Nula 

  BM 

Scansoriopterygidae 0,403 0,421 0,480 0,444 0,433 0,433 0,436 0,000 

Cercanos a Anchiornis  0,965 0,967 0,969 0,964 0,971 0,966 0,967 1,000 

Troodontidae 0,532 0,840 0,489 0,755 0,486 0,757 0,635 1,000 

Dromaeosauridae 0,400 0,363 0,394 0,423 0,367 0,428 0,396 1,000 

Oviraptorosauria 0,048 0,049 0,030 0,035 0,000 0,000 0,000 0,000 

Therizinosauria 0,914 0,916 0,962 0,965 0,971 0,968 0,951 1,000 

Ornithomimosauria 0,000 0,000 0,003 0,002 0,000 0,000 0,000 0,000 

Compsognathidae 0,360 0,347 0,349 0,326 0,443 0,429 0,374 0,000 

Tyrannosauroidea 0,011 0,013 0,006 0,006 0,009 0,010 0,009 0,000 

Megaraptora  

(inc. Megaraptoridae) 
0,644 0,664 0,620 0,633 0,621 0,635 0,637 1,000 

Megalosauroidea 0,277 0,270 0,352 0,337 0,356 0,334 0,319 0,000 

Ceratosauria 0,656 0,662 0,580 0,588 0,576 0,588 0,608 1,000 

Coelophysoidea 0,014 0,014 0,017 0,017 0,017 0,016 0,015 0,000 

  OU 

Scansoriopterygidae 0,027 0,000 0,030 0,028 0,000 0,029 0,000 0,000 

Cercanos a Anchiornis 0,786 0,779 0,785 0,774 0,786 0,780 0,782 1,000 

Troodontidae 0,945 0,962 0,952 0,978 0,953 0,981 0,963 1,000 

Dromaeosauridae 0,394 0,453 0,421 0,461 0,419 0,476 0,437 1,000 

Oviraptorosauria 0,001 0,001 0,001 0,001 0,000 0,000 0,001 0,000 

Therizinosauria 0,880 0,874 0,854 0,846 0,860 0,857 0,863 1,000 

Ornithomimosauria 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 

Compsognathidae 0,420 0,416 0,425 0,417 0,455 0,453 0,431 0,700 

Tyrannosauroidea 0,701 0,713 0,686 0,725 0,691 0,701 0,704 1,000 

Megaraptora (inc. 

Megaraptoridae) 
0,841 0,836 0,840 0,835 0,839 0,836 0,839 1,000 

Megalosauroidea 0,076 0,075 0,076 0,073 0,077 0,074 0,075 0,000 

Ceratosauria 0,603 0,594 0,605 0,590 0,606 0,598 0,600 1,000 

Coelophysoidea 0,068 0,063 0,066 0,061 0,065 0,064 0,064 0,000 
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Tras excluir los clados señalados mediante ANCOVA filogenético para cada 

modelo evolutivo se realizó un nuevo conjunto de regresiones en las cuales se excluyó 

adicionalmente a Mononykus olecranus; de este modo fueron excluidos 

Oviraptorosauria, Ornithomimosauria y Mononykus olecranus para todas las 

regresiones, excluyéndose además Tyrannosauroidea y Coelophysoidea para las 

regresiones bajo BM y Scansoriopterygidae para las regresiones bajo OU. Los valores de 

coeficientes alométricos obtenidos en este segundo set de regresiones fueron 

consistentemente más bajos que los correspondientes a todo Theropoda tanto cuando se 

utilizó BM (0,853 IC 95% [0,789; 0,917] para el set de datos completo y 0,833 IC 95% 

[0,765; 0,900] para el reducido; Tabla 4) como bajo OU (0,906 IC 95% [0,849; 0,964] 

para el set de datos completo y 0,875 IC 95% [0,805; 0,945] para el reducido), 

exhibiendo nuevamente escasa diferencia entre las distintas topologías bajo el mismo 

modelo evolutivo y set de datos, y pendientes significativamente distintas de la 

isometría. Tras obtener estos resultados se procedió a realizar una segunda ronda de 

ANCOVA filogenético para probar si los clados no excluidos presentan diferencias 

significativas en coeficiente alométrico ante los patrones establecidos después de 

remover a los taxa previamente identificados. Esta segunda ronda de ANCOVA 

filogenético no identificó a ningún taxa de manera consistente bajo BM, resultando en 

diferentes clados mostrando diferencias significativas para cada topología; por el 

contrario bajo OU se identificó a Coelophysoidea y Megalosauroidea como clados con 

diferencias significativas respecto a la tendencia alométrica general para todas las 

topologías (Tabla 5); tras remover los clados segregados por la segunda ronda de 

ANCOVA filogenético bajo OU se obtuvieron valores de coeficiente alométrico de 
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0,868 (IC 95% [0,797; 0,974]) para el set de datos completo y de 0,842 (IC 95% [0,767; 

0,918]) para el reducido, mostrando nuevamente escasa diferencia entre topologías y 

valores significativamente distintos de 1 (Tabla 6). Una tercera ronda de ANCOVA 

filogenético efectuada bajo OU con el fin de evaluar la existencia de clados adicionales 

que presenten diferencias significativas respecto a los valores de coeficiente alométrico 

general resultaron en clados segregados de manera inconsistente entre topologías. 

 

Tabla 4: Parámetros agrupados estimados para regresiones generadas bajo BM tras la 

remoción de clados significativamente distintos para el set de datos completo y 

reducido. Los clados excluidos fueron identificados mediante una ronda de ANCOVA 

filogenético; λ denota la señal filogenética media para la o las topologías especificadas 

media a través de λ de Pagel. 

set de datos Topologías Intercepto pendiente IC 95%  λ 

Completo 1 0,026 0,859 (0,797; 0,922) 0,939 

 2 0,011 0,862 (0,800; 0,923) 0,939 

 3 0,035 0,849 (0,787; 0,912) 0,938 

 4 0,019 0,851 (0,789; 0,914) 0,936 

 5 0,057 0,848 (0,784; 0,911) 0,937 

 6 0,043 0,849 (0,785; 0,913) 0,936 

 1-6 combinadas 0,032 0,853 (0,789; 0,917) 0,938 

 Nula 0,225 0,809 (0,745; 0,872) 0,740 

Reducido 1 0,079 0,840 (0,772; 0,908) 0,892 

 2 0,068 0,840 (0,773; 0,907) 0,877 

 3 0,092 0,831 (0,763; 0,899) 0,878 

 4 0,081 0,831 (0,764; 0,898) 0,860 

 5 0,115 0,827 (0,761; 0,893) 0,875 

 6 0,108 0,827 (0,762; 0,892) 0,848 

 1-6 combinadas 0,091 0,833 (0,765; 0,900) 0,872 

  Nula 0,255 0,800 (0,731; 0,869) 0,000 
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 Es así que se identificaron 3 clados que presentan diferencias significativas 

respecto al patrón alométrico general de Theropoda de manera consistente bajo los 2 

modelos evolutivos utilizados: Oviraptorosauria, Ornithomimosauria y Coelophysoidea 

(Tabla 3 y 5, Fig. 4 y 5). 

Tabla 5: valores p agrupados obtenidos tras segunda ronda de ANCOVA filogenético 

para evaluar diferencias significativas de coeficiente alométrico respecto a la tendencia 

general de Theropoda tras la exclusión de clados segregados en la primera ronda. se 

presentan valores p para los clados señalados bajo BM y OU. Valores p menores a 0.05 

son mostrados en negrita. 

Clados Topologías 

  1 2 3 4 5 6 1-6  Nula 

  BM 

Scansoriopterygidae 0,000 0,000 0,000 0,000 0,431 0,497 0,000 0,003 

Cercanos a 

Anchiornis 
0,000 0,000 0,000 0,000 0,972 0,968 0,000 1,000 

Troodontidae 0,000 0,000 0,000 0,000 0,492 0,792 0,000 1,000 

Dromaeosauridae 0,386 0,000 0,388 0,000 0,000 0,000 0,000 1,000 

Therizinosauria 0,000 0,000 0,000 0,000 0,972 0,969 0,000 1,000 

Compsognathidae 0,339 0,000 0,325 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 

Megaraptora (inc. 

Megaraptoridae) 
0,618 0,659 0,609 0,000 0,593 0,000 0,000 1,000 

Megalosauroidea 0,262 0,310 0,375 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 

Ceratosauria 0,611 0,635 0,535 0,583 0,000 0,000 0,000 0,000 

  OU 

Cercanos a 

Anchiornis 
0,520 0,524 0,607 0,597 0,529 0,552 0,555 1,000 

Troodontidae 0,619 0,622 0,663 0,656 0,623 0,625 0,635 1,000 

Dromaeosauridae 0,243 0,225 0,343 0,307 0,267 0,256 0,271 0,000 

Therizinosauria 0,733 0,729 0,640 0,632 0,648 0,648 0,672 1,000 

Compsognathidae 0,304 0,302 0,348 0,339 0,419 0,416 0,352 0,280 

Tyrannosauroidea 0,973 0,972 0,964 0,970 0,974 0,969 0,971 1,000 

Megaraptora (inc. 

Megaraptoridae) 
0,701 0,696 0,732 0,728 0,711 0,708 0,714 1,000 

Megalosauroidea 0,013 0,014 0,021 0,020 0,015 0,015 0,016 0,000 

Ceratosauria 0,345 0,346 0,400 0,395 0,358 0,361 0,367 0,676 

Coelophysoidea 0,018 0,017 0,025 0,025 0,018 0,018 0,020 0,000 
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Tabla 6: Parámetros agrupados estimados para regresiones generadas bajo OU tras la 

remoción de clados significativamente distintos para el set de datos completo y 

reducido. Los clados excluidos fueron identificados mediante dos rondas de ANCOVA 

filogenético; α denota la media de fuerza de atracción hacia el valor medio de los datos 

para la o las topologías especificadas. 

set de datos Topologías Intercepto pendiente IC 95%  α 

Completo 1 0,023 0,874 (0,813; 0,934) 0,014 

 2 0,039 0,865 (0,802; 0,929) 0,017 

 3 0,033 0,873 (0,812; 0,933) 0,014 

 4 0,047 0,863 (0,798; 0,927) 0,028 

 5 0,032 0,877 (0,816; 0,937) 0,012 

 6 0,072 0,857 (0,757; 0,958) 0,356 

 1-6 combinadas 0,042 0,868 (0,797; 0,974) 0,074 

 Nula 0,115 0,893 (0,813; 0,974) 0,048 

Reducido 1 0,102 0,835 (0,761; 0,909) 0,016 

 2 0,089 0,841 (0,766; 0,916) 0,017 

 3 0,093 0,839 (0,765; 0,913) 0,016 

 4 0,078 0,845 (0,769; 0,920) 0,016 

 5 0,087 0,845 (0,771; 0,919) 0,013 

 6 0,071 0,851 (0,775; 0,926) 0,014 

 1-6 combinadas 0,087 0,842 (0,767; 0,918) 0,015 

  Nula 0,328 0,753 (0,688; 0,818) 1,026 

 

Patrones Alométricos por Clado 

 Una vez realizadas las regresiones para cada clado se observó que los valores de 

coeficientes alométricos encontrados para Oviraptorosauria (0,987 IC 95% [0,937; 

1,037] bajo BM y 1,012 IC 95% [0,945; 1,079] bajo OU), Ornithomimosauria (1,057 IC 

95% [0,928; 1,186] bajo BM y 1,072 IC 95% [0,924; 1,220] bajo OU) y Coelophysoidea 

(1,073 IC 95% [0,863; 1,282] bajo BM y 1,068 IC 95% [0,858; 1,279] bajo OU) son 

consistentes con los resultados obtenidos mediante el uso de ANCOVA filogenético  
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Figura 4: Coeficientes alométricos agrupados por clado obtenidos bajo BM sobre una 

versión simplificada de las topologías 1 (A), 3 (B) y 5 (C), las barras indican el intervalo 

de confianza del 95% para los coeficientes alométricos presentados, se destacan en gris 

oscuro aquellos clados identificados como significativamente distintos de la tendencia 

alométrica general de Theropoda bajo ambos modelos evolutivos, en gris claro aquellos 

identificados únicamente bajo BM. 



 

34 

 

Figura 5: Coeficientes alométricos agrupados por clado obtenidos bajo OU sobre una 

versión simplificada de las topologías 1 (A), 3 (B) y 5 (C), las barras indican el intervalo 

de confianza del 95% para los coeficientes alométricos presentados, se destacan en gris 

oscuro aquellos clados identificados como significativamente distintos de la tendencia 

alométrica general de Theropoda bajo ambos modelos evolutivos, en gris claro aquellos 

identificados únicamente bajo OU. 
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encontrándose en estos clados, los únicos que exhibieron diferencias significativas para 

valores de coeficiente alométrico general de Theropoda en todas las topologías bajo 

ambos modelos evolutivos, valores cercanos a la isometría que no difieren 

significativamente de esta, siendo en el caso de Oviraptorosauria valores menores a los 

previamente descritos (coeficiente alométrico = 1,014, n = 12; Lü y col. 2013). Por otra 

parte aquellos clados que resultaron en rechazo de la hipótesis nula de igualdad de 

coeficiente alométrico únicamente bajo uno de los dos modelos evolutivos usados no 

muestran un patrón claro: Scansoriopterygidae exhibe valores de coeficientes 

alométricos altos de manera consistente, no obstante las estimaciones de este parámetro 

están asociadas a niveles muy altos de incerteza (1,073 IC 95% [0,741; 1,404] bajo BM, 

1,117 IC 95% [0,377; 1,858] bajo OU) especialmente cuando OU fue utilizado como 

modelo evolutivo (Fig. 4 y 5), intervalos de confianza de tal amplitud probablemente se 

deben al bajo número de especímenes (n = 4) presentes en este grupo; por otra parte 

Megalosauroidea muestra valores cercanos a la isometría con intervalos de confianza 

bien acotados de manera consistente (0,988 IC 95% [0,930; 1,046] bajo BM y 0,991 IC 

95% [0,940; 1,041]) los cuales son comparables a los obtenidos para Oviraptorosauria a 

pesar de estar representado por una cantidad muy inferior de especímenes 

(Megalosauroidea n = 5, Oviraptorosauria n = 28), sin embargo, este clado no llegó a 

mostrar diferencias significativas de la tendencia general bajo BM cuando esta se probó 

mediante ANCOVA filogenético; finalmente Tyrannosauroidea fue el único de estos 

clados que presenta un coeficiente alométrico indicativo de alometría negativa (0,852 IC 

95% [0,665; 1,039] bajo BM y 0,749 IC 95% [0,575; 0,922] bajo OU), debido a esto se 

probó re-integrar este taxa al set de datos a fin de comprobar si su previa exclusión bajo 
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BM fue efecto de un coeficiente alométrico general aumentado por la presencia de 

clados con coeficientes isométricos en el set de datos, no obstante tras un nuevo 

ANCOVA filogenético Tyrannosauroidea fue nuevamente excluido. 

 Entre los taxa ubicados en posiciones más basales se encontraron 

coeficientes que denotan alometría negativa significativamente distinta de 1 en 

Ceratosauria bajo BM (0,763 IC 95% [0,642; 0,884] ) pero no bajo OU (0,859 IC 95% 

[0,618; 1,101]), y en regresiones realizadas considerando todos los especímenes 

pertenecientes a Tetanurae no maniraptoriformes bajo ambos modelos (0,896 IC 95% 

[0,811; 0,980] y 0,845 IC 95% [0,769; 0,921] bajo BM y OU, respectivamente), si bien 

otros clados basales también exhiben coeficientes alométricos bajos de forma individual, 

la dispersión de dichos datos o el bajo tamaño de muestra no permiten asegurar 

diferencias significativas respecto a isometría (Tabla 7 y 8). 

Al examinar los taxa cercanos a Aves así como las combinaciones de dichos 

clados propuestas en algunas de las hipótesis evolutivas utilizadas (Dromaeosauridae + 

Troodontidae y Troodontidae + taxa cercanos a Anchiornis) se encontró que: los taxa 

cercanos a Anchiornis (0,928 IC 95% [0,723; 1,132] BM; 0,919 IC 95% [0,720; 1,118] 

OU) presentan valores medios correspondientes a alometría negativa, pero sin 

diferencias significativas respecto a la isometría; por otra parte Troodontidae presenta 

coeficientes alométricos considerablemente menores (0,739 IC 95% [0,436; 1,042] bajo 

BM; 0,706 IC 95% [0,445; 0,967] bajo OU), siendo su coeficiente alométrico 

significativamente distinto de la isometría bajo un modelo evolutivo de OU; es  
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Tabla 7: Regresiones agrupadas por clado bajo BM y set de datos completo, IC 95% 
indica el intervalo de confianza del 95% para la pendiente, λ indica señal filogenética 

media para el clado evaluada mediante lambda de Pagel. 

Clado N Topologías Intercepto Pendiente IC 95% λ 

Scansoriopterygidae 4 1-6 -0,053 1,073 (0,741; 1,404) 1 

 - -0,075 1,085 (0,527; 1,644) 0 

Troo. + cercanos a 

Anchiornis 

20 1-4 0,354 0,743 (0,538; 0,947) 1 

 - 0,685 0,577 (0,380; 0,774) 0 

Cercanos a 

Anchiornis 

11 1-6 0,067 0,928 (0,723; 1,132) 1 

 - 0,025 0,962 (0,659; 1,264) 0 

Drom.+ Troodon. 32 1-2 0,144 0,833 (0,698; 0,969) 0,813 

 3-4 0,133 0,839 (0,702; 0,976) 0,813 

 5-6 0,176 0,832 (0,698; 0,966) 0,800 

Troodontidae 9 1-6 0,300 0,739 (0,436; 1,042) 1 

 - 0,186 0,797 (0,479; 1,115) 0 

Dromaeosauridae 23 1-4 0,328 0,757 (0,609; 0,904) 1 

 5-6 0,399 0,728 (0,581; 0,875) 1 

 - 0,271 0,823 (0,689; 0,958) 0 

Dromaeosauridae 

sin Microraptor 

16 1-6 -0,155 0,914 (0,864; 0,964) 0,930 

Oviraptorosauria 28 1-4 -0,204 0,988 (0,939; 1,037) 0,947 

 5-6 -0,184 0,985 (0,935; 1,034) 0,946 

Therizinosauria 5 1-6 0,062 0,912 (0,755; 1,070) 1 

 - 0,217 0,849 (0,587; 1,111) 0 

Ornithomimosauria 16 1-6 -0,348 1,057 (0,928; 1,186) 1 

 - -0,543 1,143 (1,040; 1,245) 0 

Compsognathidae 7 1-6 -0,042 0,876 (0,580; 1,172) 0,718 

Tyrannosauroidea 23 1-6 0,028 0,852 (0,665; 1,039) 0,444 

Tyrann. + 

Megaraptoridae 

25 2, 4, 6 -0,0171 0,882 (0,709; 1,054) 0,772 

Allo. + 

Megaraptora 

6 1, 3, 5 0,453 0,709 (0,158; 1,260) 0,288 

Megalosauroidea 5 1-6 -0,258 0,988 (0,930; 1,046) 1 

 - -0,268 0,991 (0,909; 1,073) 0 

Ceratosauria 10 1-6 0,276 0,763 (0,642; 0,884) 0,930 

Coelophysoidea 10 1-6 -0,463 1,073 (0,863; 1,282) 1 

 - -0,407 1,054 (0,842; 1,265) 0 

Tetanurae  

no 

maniraptoriforme 

44 1-6 -0,047 0,896 (0,811; 0,980) 0,763 
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interesante notar que al considerar ambos clados en conjunto (taxa cercanos a 

Anchiornis y Troodontidae) se obtuvieron valores de alometría negativa 

significativamente distintos de la isometría tanto bajo BM (0,743 IC 95% [0,538; 0,947]) 

como bajo OU (0,691 IC 95% [0,513; 0,868]). 

Dromaeosauridae presenta un patrón similar al encontrado en Troodontidae pero 

con intervalos de confianza más acotados (BM: 0,747 IC 95% [0,597; 0,897], OU: 0,870 

IC 95% [0,719; 1,022]), este clado presenta coeficientes alométricos significativamente 

menores que la isometría bajo todas las topologías, incluyendo en su condición 

parafilética en las topologías 5 y 6, cuando BM es el modelo evolutivo utilizado (Tabla 

6, Fig. 4) y cuando el modelo utilizado es OU presenta valores negativos no obstante, 

estos no son significativamente distintos de la isometría (Tabla 7, Fig. 5); al considerar a 

Dromaeosauridae excluyendo a todos los especímenes de Microraptor se obtuvieron 

coeficientes alométricos significativamente distintos de la isometría para ambos modelos 

evolutivos recuperándose para BM (0,914 IC 95% [0,864; 0,964], Tabla 7) y OU (0,941 

IC 95% [0,901; 0,982], Tabla 8) alometrías negativas; esta diferencia en significancia 

podría tener relación con las capacidades de vuelo descritas para Microraptor (Xu y col. 

2003, Chatterjee y Templin 2007) o con el rango morfológico reducido resultante tras la 

remoción de este. 
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Tabla 8: Regresiones agrupadas por clado bajo OU y set de datos completo, IC 95% 
indica el intervalo de confianza del 95% para la pendiente, α indica la fuerza de 

atracción hacia el valor medio de los datos. 

Clado N Topologías Intercepto Pendiente IC 95% α 

Scansoriopterygidae 4 1-6 -0,130 1,117 (0,377; 1,858) 2,882 

Troo. + 

C. Anchiornis 

20 1-4 0,440 0,691 (0,513; 0,868) 0,598 

Cercanos a 

Anchiornis 

11 1-6 0,084 0,919 (0,720; 1,118) 1,175 

Drom. + Troodon. 32 1-6 0,036 0,905 (0,765; 1,046) 0,994 

Troodontidae 9 1-6 0,383 0,706 (0,445; 0,967) 0,923 

Droameosauridae 23 1-6 0,153 0,870 (0,719; 1,022) 1,046 

Dromaeosauridae 

sin Microraptor 

16 1-6 -0,148 0,941 (0,901; 0,982) 0,011 

Oviraptorosauria 28 1-6 -0,264 1,012 (0,945; 1,079) 0,674 

Therizinosauria 5 1-6 0,217 0,849 (0,688; 1,010) 1,000 

Ornithomimosauria 16 1-6 -0,365 1,072 (0,924; 1,220) 1,000 

Compsognathidae 7 1-6 -0,106 0,913 (0,591; 1,235) 0,877 

Tyrannosauroidea 23 1-6 0,251 0,749 (0,575; 0,922) 0,996 

Tyrann. + 

Megaraptoridae 

25 1-6 0,301 0,738 (0,556; 0,919) 0,994 

Allo. + Megaraptora 6 1-6 0.497 0,695 (0,304; 1,087) 1,045 

Megalosauroidea 5 1-6 -0,268 0,991 (0,940; 1,041) 1,168 

Ceratosauria 10 1-6 0,000 0,859 (0,618; 1,101) 0,994 

Coelophysoidea 10 1-6 -0,453 1,068 (0,858; 1,279) 1,001 

Tetanurae  

no maniraptoriforme 

44 1-6 0,044 0,845 (0,769; 0,921) 0,974 

 

Cuando se realizaron regresiones para Dromaeosauridae en conjunto con 

Troodontidae los valores del coeficiente alométrico mantuvieron diferencias 

significativas respecto a la isometría bajo BM (0,835 IC 95% [0,699; 0,970]) y 

nuevamente, bajo OU, el valor resulto no ser significativamente distinto de 1 (0,905 IC 

95% [0,765; 1,046]); en ambos casos los valores medios resultaron ser mayores que 

cuando se consideró únicamente a Dromaeosauridae. 
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Patrones Alométricos Intraespecíficos 

 Las regresiones realizadas mediante OLS para datos intraespecíficos resultaron, 

en su gran mayoría, en la ausencia de un patrón alométrico claro debido a grandes 

intervalos de confianza (Tabla 9). Posible isometría o alometría positiva fue encontrada 

para Microraptor, el cual reúne a M. zhaoianus, M. gui y M. hanqingi dada la poca 

claridad existente respecto a la validez de estos como especies distintas y respecto a la 

estructura de parentesco entre estas especies; encontrándose valores similares también 

en Similicaudipteryx yixianensis y Gorgosaurus libratus, poniendo en duda la validez de 

los valores medios encontrados los grandes intervalos de confianza asociados a los 

parámetros estimados; en cambio Ingenia yanshini y Sinornithomimus dongi exhiben 

posibles alometrías positivas (1,124 IC 95% [0,986; 1,262] y 1,237 IC 95% [0,913; 

1,560] respectivamente) con intervalos de confianza más acotados; estas posibles 

alometrías positivas serían coherentes con las estimadas para Oviraptorosauria y 

Ornithomimosauria.  

El valor de coeficiente alométrico de Tyrannosaurus rex pareciese indicar una 

alometría negativa extrema (0,457 IC 95% [0,065; 0,850]), no obstante estos valores son 

completamente contingente a la presencia del espécimen BMR 2002.4.1 

“Nanotyrannus”, cuya clasificación como Tyrannosaurus rex ha sido cuestionada 

(Larson 2013), en ausencia de este Tyrannosaurus rex carece de un patrón alométrico 

discernible (1,581 IC 95% [-0,228; 3,390]) posiblemente debido al reducido rango 

morfológico representado. 
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 Solamente para Archaeopteryx lithographica y Coelophysis bauri se encontraron 

patrones alométricos claros que excluyen completamente valores de isometría. En el 

caso de Archaeopteryx se encontró una clara alometría positiva (1,181 IC 95% [1,065; 

1,230]) la cual se corresponde con la alometría ontogenética positiva previamente 

descrita en Houck y col. (1990) y en Bennett (2008 b). Un caso similar es observado en 

Coelophysis bauri  ya que este también exhibe alometría positiva (1,576 IC 95% [1,204; 

1,948]) a pesar de presentar intervalos de confianza más amplios, es además relevante 

notar que parte de los especímenes considerados para C. bauri en el presente estudio han 

sido clasificados como juveniles (Colbert 1989), sin embargo sería necesario un estudio 

más detallado analizando la correspondencia entre tamaños y estadios ontogenéticos a 

fin de evaluar la posibilidad de que el patrón alométrico obtenido corresponda 

efectivamente a una alometría ontogenética. 

Tabla 9: Regresiones intraespecíficas realizadas mediante OLS, IC 95% denota el 

intervalo de confianza del 95% para la pendiente, N indica el número de 

especímenes considerados en cada regresión. 

Especie N Intercepto Pendiente IC 95% 

Archaeopteryx lithographica 8 -0,235 1,181 (1,065; 1,297) 

Anchiornis huxleyi 7 0,181 0,883 (0,478; 1,288) 

Microraptor 7 -0,146 1,056 (0,585; 1,528) 

Similicaudipteryx yixianensis 3 -0,132 0,956 (0,659; 1,252) 

Caudipteryx zoui 5 0,421 0,658 (-1,362; 2,678 

Ingenia yanshini 3 -0,555 1,124 (0,986; 1,262) 

Sinornithomimus dongi 5 -0,776 1,237 (0,913; 1,560) 

Ornithomimus edmontonicus 3 1,932 0,203 (-2,765; 3,172) 

Gorgosaurus libratus 5 -1,560 1,359 (0,269; 2,449) 

Tyrannosaurus rex 7 1,132 0,457 (0,065; 0,850) 

Tyrannosaurus rex sin BMRP 

2002.4.1 
6 -2,347 1,581 (-0,2278; 3,3901) 

Coelophysis bauri 5 -1,549 1,576 (1,2039; 1,9479) 
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DISCUSIÓN 

 

Los resultados generales obtenidos corroboran el patrón de alometría evolutiva 

negativa observada en extremidades anteriores de Theropoda, tanto ante un modelo 

evolutivo de movimiento Browniano, como ante un modelo de atracción a un óptimo 

(proceso de Ornstein-Uhlenbeck). No obstante, la interpretación de las regresiones 

generadas bajo OU debe ser cuidadosa ya que este modelo resulta poco confiable para 

tamaños de muestra bajos y/o valores bajos de α (Cooper y col. 2016), siendo esto una 

posible explicación para los intervalos de confianza comparativamente mayores 

observados bajo OU respecto a los obtenidos bajo BM (Fig. 4 y 5). 

Pruebas de ANCOVA filogenético permitieron identificar la pérdida del patrón de 

alometría evolutiva negativa, bajo ambos modelos evolutivos, en 3 grupos adicionales a 

la pérdida previamente descrita para Aves (Dececchi y Larsson 2013): Oviraptorosauria, 

Ornithomimosauria y Coelophysoidea, reflejándose en estos grupos lo que podrían ser 

tres eventos adicionales e independientes de pérdida de dicho patrón. 

Dado que los patrones alométricos evolutivos y ontogenéticos suelen estar 

estrechamente relacionados (Gould 1977, Alberch y col. 1979, Rieppel 1990) los 

patrones alométricos presentados en este estudio sugieren que la mayoría de los clados 

de terópodos debiesen presentar alometría ontogenética negativa, por el contrario 

aquellos clados que pierden la alometría evolutiva negativa debiesen mostrar patrones 
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alométricos ontogenéticos coherentes con dicha pérdida, es entonces posible que 

Oviraptorosauria, Ornithomimosauria y Coelophysoidea presenten patrones alométricos 

ontogenéticos de isometría. 

Lamentablemente es difícil encontrar evidencia que apoye directamente esta noción 

dada la escasez de series ontogenéticas encontradas en el registro fósil, aunque existen 

algunos antecedentes de ésta en la literatura. Por ejemplo, a pesar de que no se 

encontraron patrones alométricos claros para Tyrannosaurus en este estudio, alometría 

ontogenética negativa respecto al tamaño de húmero ha sido reportada para 

Tyrannosauridae (Currie 2003), sin embargo, debe tenerse en cuenta que no existe un 

consenso respecto a la validez de los juveniles utilizados en dicho estudio (por ejemplo: 

Larson 2013). Otro ejemplo que apoya esta idea es el de Allosaurus donde, a través del 

estudio de elementos fósiles desarticulados y sus tasas de crecimiento mediante el uso de 

LAGs (Lines of Arrested Growth) para estimar edades, se encontró un patrón de 

alometría ontogenética negativa para el húmero respecto al fémur (Bybee y col. 2006), 

dicho patrón resulta coherente con al patrón de alometría evolutiva negativa encontrado 

en este estudio para Tetanurae no maniraptoriformes (0,896 IC 95% [0,811; 0,980] bajo 

BM, 0,845 IC 95% [0,769; 0,921] bajo OU). 

Evidencias que apoyan esta noción también pueden ser encontradas en grupos 

externos a Theropoda siendo interesante explorar las condiciones basales a este en 

relación a alometrías negativas para extremidades anteriores, ya sean estas evolutivas u 

ontogenéticas; es así que si bien arcosauromorfos como Teleocrater eran cuadrúpedos 

(Nesbitt y col. 2017), ya había, al menos, bipedalismo facultativo en Dinosauromorpha y 
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Sauropodomorpha, cambiando hacia cursorialidad bípeda cerca del origen de 

Theropoda. En Sauropodomorpha basal un estudio ontogenético sobre Riojasaurus 

incertus resulto en un patrón de alometría ontogenética negativa para el húmero 

(Kilbourne y Makovicky 2010); encontrándose también alometría ontogenética negativa 

similar para Massospondylus carinatus en un estudio realizado incluyendo embriones, 

para esta especie se arguye que las crías son cuadrúpedas debido al tamaño de las 

extremidades anteriores y cabeza, adquiriendo el bipedalismo durante el desarrollo 

(Reizs y col. 2005); de manera similar las crías de algunos terópodos pueden haber sido 

cuadrúpedas y posteriormente haber progresado hacia el bipedalismo absoluto, así 

reducciones en el crecimiento fueron, probablemente, consecuencias inevitables de dicha 

transición, pues el desarrollo musculo-esquelético depende de carga y estimulación 

mecánica (Carter y Beaupré 2007, Felsenthal y Zelzer 2017). 

Del mismo modo que el estudio de formas basales a Theropoda puede esclarecer la 

naturaleza de la interacción entre los patrones alométricos evolutivos y ontogenéticos 

observados, lo mismo es cierto respecto a grupos derivados a partir de Theropoda. Es así 

que la alometría evolutiva positiva descrita por Dececchi y Larsson (2013) para Aves 

basales (coeficiente alométrico 1.169) es muy cercana a la alometría encontrada para 

Archaeopteryx en este estudio (coeficiente alométrico 1.181) la cual se sabe corresponde 

a una alometría ontogenética (Houck y col. 1990, Bennett 2008 b). Un patrón similar se 

encuentra en estudios de aves actuales: estudios ontogenéticos para las aves 

Oceanodroma leucorhoa (Ricklefs y col. 1980), Larus californicus (Carrier y Leon 

1990) y Anous minutus (Bennett 2008 a) resultaron en alometrías ontogenéticas positivas 
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para el tamaño de húmero y del ala en general las cuales son coherentes con la alometría 

positiva interespecífica (evolutiva) reportada por Nudds (2007). 

Una alometría negativa ontogenética en extremidades anteriores podría no solo 

explicar la alometría evolutiva observada en Theropoda, sino también haber tenido 

consecuencias para el origen de las aves. Los terópodos cercanos a Aves muestran una 

considerable disminución en tamaño corporal (Brusatte y col. 2014, Lee y col. 2014) la 

cual es acompañada consistentemente por paedomorfosis en la morfología craneana 

(Thulborn 1985, Bhullar y col. 2012); es así que, dada una alometría negativa 

ontogenética para las extremidades anteriores, la paedomorfosis podría haber generado, 

en conjunto con orbitas oculares y cráneos de mayor tamaño, brazos proporcionalmente 

más largos (Vargas 1999). La presencia de un patrón de alometría evolutiva negativa en 

Dromaeosauridae es de particular interés dada la cercanía que este tiene con Aves, 

pudiendo incluso ser, en forma parafilética, ancestro directo (Agnolín y Novas 2013). Es 

probable que dinosaurios dromaeosáuridos tuviesen plumas remigias (Agnolín y Novas 

2013), inclusive al eclosionar, del mismo modo que se ha reportado para Aves basales 

(Zhou y Zhang 2004) siendo coherente con este desarrollo temprano de plumaje la 

posibilidad de que el vuelo surgiese primero en juveniles, quizás como un mecanismo 

para la evasión de depredadores, y que, posteriormente, esta característica fuese 

adoptada por los adultos mediante paedomorfosis. Tal progresión parece ser apoyada por 

la descripción de un espécimen juvenil de Deinonychus antirrhopus, cuyos fragmentos 

de extremidades anteriores sugieren extremidades anteriores proporcionalmente más 

largos en juveniles que en adultos implicando una posible alometría negativa 
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ontogenética, además de una morfología de olecranon que permitiría mayor rango de 

movimiento en juveniles (Parsons y Parsons 2015). Bajo esta misma línea lógica es 

interesante hacer notar que tanto Oviraptorosauria como Ornithomimosauria poseen 

características propias de un cráneo paedomórfico tales como orbitas oculares 

proporcionalmente más grandes que otros terópodos y ausencia de dientes; estas 

características coinciden con el patrón de isometría o alometría evolutiva positiva para 

extremidades anteriores encontrado en estos clados, sugiriendo que un proceso 

paedomórfico pudo jugar un papel en la pérdida de alometría negativa de extremidades 

en ellos resultando en un mayor largo de brazos a todos los tamaños adultos, similar a lo 

observado en aves. 

 Como siempre más y mejores materiales fósiles son necesarios, especialmente de 

juveniles, para poder confirmar tanto alometrías ontogenéticas negativas, como posibles 

diferencias locomotoras entre juveniles y adultos.



 

47 

CONCLUSIONES 

 

 Los análisis realizados en el presente estudio corroboran la alometría negativa 

evolutiva previamente descrita para extremidades anteriores de Theropoda, dicha 

relación alométrica fue significativamente distinta de la isometría tanto en las 

regresiones realizadas para cada topología como en las regresiones agrupadas obtenidas 

al combinarlas. No se observaron diferencias significativas sobre las regresiones 

realizadas al incluir o excluir el efecto de varianza intraespecífica ni al evaluar el efecto 

de especímenes juveniles, favoreciéndose por lo tanto su inclusión a fin de maximizar la 

información considerada en los análisis realizados. Ambos modelos evolutivos 

utilizados (BM y OU) resultaron en valores de coeficientes alométricos 

mayoritariamente consistentes para Theropoda en general, encontrándose, no obstante, 

diferencias al evaluar clados individuales. 

 Tras evaluar las desviaciones de clados específicos respecto al patrón alométrico 

general de Theropoda mediante el uso de ANCOVA filogenético se encontró que, de los 

clados que inicialmente se pensaba presentarían diferencias, solo Oviraptorosauria y 

Ornithomimosauria exhibieron tendencias alométricas significativamente distintas a la 

encontrada en Theropoda; Therizinosauria, a pesar de ser un candidato a grupo en que la 

alometría negativa se pierde dada la elongación de las extremidades anteriores observada 
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en el grupo (Dececchi y Larsson 2013), no presenta diferencias significativas respecto a 

la alometría general de Theropoda, no obstante, esto puede ser consecuencia del bajo 

número de especímenes considerados en este estudio (N = 5). Adicionalmente se 

encontró que en Coelophysoidea también se pierde la alometría negativa descrita para 

Theropoda observándose valores de isometría para este clado. Adicionalmente se 

encontraron diferencias significativas respecto al coeficiente alométrico para Theropoda 

bajo un único modelo evolutivo en Tyrannosauroidea (bajo BM) y en 

Scansoriopterygidae y Megalosauroidea (bajo OU). 

 Finalmente, no se encontraron diferencias significativas al comparar el patrón 

alométrico obtenido para especímenes adultos con el obtenido para Juveniles. 
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APÉNDICE 1: DATOS 

 

Tabla 1-A1: Medidas, edades y estadios ontogenéticos (E. Ont.) compilados en base a 

publicaciones de materiales fósiles descritos. 
Clado Especie Espécimen Longitud 

Húmero 

(mm) 

Longitud 

Fémur 

(mm) 

Edad 

Máxima 

(Ma) 

Edad 

Mínima 

(Ma) 

E. Ont. Referencia 

Archaeopterygidae Archaeopteryx 

lithographica 

WDC-CSG-100 56.90 50.30 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  BSP 1999 I 50 55.00 46.50 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  HMN MB 1880/81 63.00 52.20 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  BMNH 37001 75.00 61.00 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  BMMS 500 83.00 67.00 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  JM SoS 2257 41.50 37.00 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  colección privada, 

perdido  (espécimen 

Maxberg) 

72.00 58.00 150.80 145.00  Mayr y col. 

2007 

  colección privada    

(onceavo 

espécimen) 

65.60 55.30 150.80 145.00  Foth y col. 

2014 

Scansoriopterygidae Epidexipteryx hui IVPP V15471 50.00 51.00 164.70 161.20 Adulto Zhang y col. 

2008 

 Epidendrosaurus 

ningchengensis 

CAGS02-IG-gausa-

1/DM 607 

18.50 16.50 164.70 161.20 Juvenil Zhang y col. 

2008 

  IVPP V12653 17.10 16.20 164.70 161.20 Juvenil Zhang y col. 

2008 

 Yi qi STM 31-2 94.80 68.00 166.10 157.30 Adulto Xu y col. 

2015 

cercano a 

Anchiornis 

Anchiornis huxleyi IVPP V14378 41.50 43.20 167.70 150.80 Adulto Xu y col. 

2009 b 

  LPM-B00169 69.00 66.20 167.70 150.80 Adulto Hu y col. 

2009 

  YFGP-T5199 70.00 69.50 167.70 150.80 Adulto Lindgren y 

col. 2015 

  PKUP V1068 72.20 90.50 167.70 150.80 Adulto Pei y col. 

2017 

  BMNHC PH804 44.50 50.90 167.70 150.80 Adulto Pei y col. 

2017 

  BMNHC PH822 64.90 70.50 167.70 150.80 Adulto Pei y col. 

2017 

  BMNHC PH823 65.20 68.70 167.70 150.80 Adulto Pei y col. 

2017 

 Aurornis xui YFGP-T5198 58.00 66.00 167.70 150.80 Adulto Godefroit y 

col. 2013 a 
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 Eosinopteryx 

brevipenna 

YFGP-T5197 37.90 48.50 167.70 150.80 Juvenil Godefroit y 

col. 2013 b 

 Serikornis sungei PMOL-AB00200 60.70 67.40 166.00 152.00 Juvenil Lefevre y 

col. 2017 

 Xiaotingia zhengi STM 27-2 71.00 84.00 167.70 150.80 Adulto Xu y col. 

2011 

Troodontidae Jinfengopteryx 

elegans 

CAGS-IG-04-0810 49.22 70.32 129.40 125.00 Adulto Ji y col. 

2005 

 Mei long IVPP V12733 42.00 81.00 139.80 122.46 Adulto Xu y Norell 

2004 

  DNHM D2514 36.00 65.00 139.80 122.46 Adulto Gao y col. 

2012 

 Sinovenator 

changii 

IVPP V12583 71.00 105.00 139.80 122.46 Adulto Xu 2002 

 Daliansaurus 

liaoningensis 

DNHM D2885 82.90 130.80 139.80 113.00 Adulto Shen y col. 

2017 

 Sinornithoides 

youngi 

IVPP V9612 83.20 140.00 139.80 100.50 Adulto Russell y 

Dong 1993 

 Jianianhuanlong 

tengi 

DLXH 1218 80.80 116.00 139.80 113.00 Adulto Xu y col. 

2017 

 Gobivenator 

mongoliensis 

MPC-D 100/86 108.90 192.00 130.00 122.46 Adulto Tsuhiji y 

col. 2014 

 Linhevenator tani LHV0021 95.00 240.00 83.60 72.10 Adulto Xu y col. 

2011 

Dromaeosauridae Mahakala 

omnogovae 

IGM 100/1033 35.00 79.00 83.50 70.60 Adulto Turner y 

col. 2007 

 Dakotaraptor 

steini 

PBMNH.P.10.113.T 320.00 558.00 70.60 66.00 Adulto DePalma y 

col. 2015 

 Tianyuraptor 

ostromi 

STM1-3 129.00 200.00 129.40 125.00 Adulto Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Zhenyuanlong suni JPM-0008 121.10 193.40 139.80 113.00 Juvenil Lü y 

Brusatte 

2015 

 Austroraptor 

cabazai 

MML-195 265.00 560.00 83.50 66.00 Adulto Novas y col. 

2009 

 Buitreraptor 

gonzalesorum 

MPCA 245 135.00 145.00 99.60 93.50 Adulto Makovicky 

y col. 2005 

  MPCN-PV-598 130.00 148.00 99.60 93.50 Juvenil Novas y col. 

2017 

 Unenlagia 

comahuensis 

MCF PVPH 78 265.00 368.00 93.50 85.80 Adulto Novas y col. 

2009 

 Changyuraptor 

yangi 

HG B016 148.90 153.00 130.00 122.46 Adulto Han y col. 

2014 

 Sinornithosaurus 

millenii 

IVPP V12811 134.00 148.00 130.00 122.46 Adulto Xu y col. 

1999 

 Dromaeosauridae 

ideterminado 

NGMC 91 90.80 109.80 130.00 113.00 Juvenil Ji y col. 

2001 

 Microraptor 

zhaoianus 

BMNHC PH881 47.40 52.10 125.00 113.00 Juvenil Pei y col. 

2014 

  CAGS 20-7-004 61.25 74.26 125.00 113.00 Adulto Hwang y 

col. 2002 

  CAGS 20-8-001 62.88 74.77 125.00 113.00 Adulto Hwang y 

col. 2002 

  IVPP V13475 42.00 49.70 125.00 113.00 Juvenil Xu 2002 

 Microraptor gui IVPP V13972B 89.40 82.30 125.00 113.00 Adulto O'Connor y 

col. 2011 

  IVPP V13352 82.00 78.70 125.00 113.00 Adulto O'Connor y 

col. 2011 

 Microraptor 

hanqingi 

LVH 0026 92.60 109.80 125.00 113.00 Adulto Gong y col. 

2012 

 Bambiraptor 

feinbergi 

FIP 001 (AMNH 

001) 

100.00 118.00 85.80 72.10 Juvenil Burnham 

2004 

 Linheraptor 

exquisitus 

IVPP V16923 155.00 230.00 83.60 72.10 Adulto Xu y col. 

2010 
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 Velociraptor 

mongoliensis 

IGM 100/982 140.00 175.00 100.50 66.00 Adulto Csiki y 

col. 2010, 

 Norell y 

Makovicky 

1999 

 Deinonychus 

antirrhopus 

MCZ 4371 254.00 336.00 125.00 100.50 Adulto Ostrom 

1976 

Oviraptorosauria Protarchaeopteryx 

robusta 

NGMC 2125 88.00 122.00 130.00 122.46 Adulto Ji y Ji 

1997, 

Quiang y 

col. 1998 

 Similicaudipteryx 

yixianensis 

IVPP V12556 130.00 220.00 125.00 113.00 Adulto He y col. 

2008 

  STM4-1 24.00 38.00 125.00 113.00 Juvenil Dececchi y 

Larsson 

2013 

  STM22-6 81.00 140.00 125.00 113.00 Juvenil Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Caudipteryx zoui NGMC 97-4-A 69.00 147.00 130.00 122.46 Adulto Quiang y 

col. 1998 

  NGMC 97-9-A 70.00 149.00 130.00 122.46 Adulto Quiang y 

col. 1998 

  BPM 0001 72.00 145.00 130.00 122.46 Adulto Zhou y 

col. 2000 

 Caudipteryx dongi IVPP V12344 73.00 152.00 130.00 122.46 Adulto Zhou y 

Wang 

2000 

 Caudipteryx sp. IVPP V12430 69.00 145.00 130.00 122.46 Adulto Zhou y 

col. 2000 

 Microvenator celer AMNH 3041 81.50 124.00 125.00 100.50 Juvenil Makovicky 

y Sues 

1998 

 Avimimus 

portentosus 

PIN 3907/1 95.00 188.00 83.60 72.10 Adulto Kurzanov 

1987 

 Gigantoraptor 

earlianensis 

LH V0011 735.00 1100.00 83.50 70.60 Adulto Benson y 

Xu 2008 

 Apatoraptor 

pennatus 

TMP 1993.051.0001 206.00 345.00 83.50 70.60 Adulto Funston y 

Currie 

2016 

 Anzu wiley CM 78000 345.00 525.00 70.60 66.00 Adulto Lamanna y 

col. 2014 

 Oviraptoridae 

incertae sedis 

MPC sin catalogar 1 113.00 220.00 100.50 66.00 Adulto Fanti y col. 

2012 

 Citipati osmolskae MPC-D100/978 235.00 415.00 83.60 72.10 Adulto Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Citipati sp. IGM 100/42 205.00 305.00 83.60 72.10 Adulto Fanti y col. 

2012 

 Corythoraptor 

jacobsi 

JPM.2015-001 212.90 330.50 83.60 66.00 Adulto Lu y col. 

2017 

 Nankangia 

jiangxiensis 

GMNH F10003 240.00 380.00 72.10 66.00 Adulto Lu y col. 

2013 b 

 Rinchenia 

mongoliensis 

MPC-D 100/32A 163.00 287.00 83.60 66.00 Adulto Fanti y col. 

2012 

 Tongtianlong 

limosus 

DYM-2013-8 131.00 250.00 72.10 66.00 Adulto Lü y col. 

2016 

 Yulong mini HGM 41HIII-0107 44.60 72.00 100.50 66.00 Juvenil Lu y col. 

2013 a 

 Heyuannia huangi HYMV 1-2 130.00 255.00 72.10 66.00 Adulto Fanti y col. 

2012 

 Ingenia yanshini MPC-D 100/32 140.00 254.00 83.60 72.10 Adulto Fanti y col. 

2012 

  MPC-D 100/33 128.00 233.00 83.60 72.10 Adulto Fanti y col. 

2012 

  MPC-D 100/34 69.00 135.00 83.60 72.10 Adulto Lü y col. 

2013  
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 Khaan mckennai IGM 100/1127 108.60 185.00 83.60 72.10 Adulto Balanoff y 

Norell 

2012 

  IGM 100/1002 117.50 196.00 83.60 72.10 Adulto Balanoff y 

Norell 

2012 

Therizinosauria Jianchangosaurus 

yixianesis 

HGM 41HIII-

0308A 

158.50 206.60 145.00 100.50 Juvenil Pu y col. 

2013 

 Alxasaurus 

elesitaiensis 

IVPP 88402 375.00 555.00 125.00 113.00 Adulto Russell y 

Dong 1993 

 Erliansaurus 

bellamamus 

LH V0002 276.00 412.00 83.50 70.60 Adulto Xu y col. 

2002 

 Neimongosaurus 

yangi 

LH V0001 222.00 366.00 83.50 70.60 Adulto Zhang y col. 

2001 

 Nothronychus 

graffami 

UMNH VP16420 424.00 696.00 99.60 89.30 Adulto Zanno y col. 

2009 

Alvarezsauroidea Haplocheirus 

sollers 

IVPP V15988 104.32 214.32 163.50 157.30 Adulto Choinere y 

col. 2010 

 Mononykus 

olecranus 

GI N107/6 36.70 138.60 72.10 66.00 Adulto Perle y col. 

1994 

Ornithomimosauria Nqwebasaurus 

thwazi 

AM 6040 58.50 118.00 145.00 132.90 Juvenil De Klerk y 

col. 2000 

 Hexing qingyi JLUM-JZ07b1 90.00 135.00 130.00 122.46 Adulto Jin y col. 

2012 

 Deinocheirus 

mirificus 

MPC-D 100/127 1000.00 1320.00 100.50 66.00 Adulto Lee y col. 

2014 

 Beishanlong gryis FRDC-GS GJ (06) 

01-18 

465.00 660.00 125.00 100.50 Adulto Makovicky 

y col. 2009 

 Sinornithomimus 

dongi 

IVPP V11797-10 212.00 323.00 93.90 89.80 Adulto Kobayashi y 

Lu 2003 

  IVPP V11797-11 120.20 200.00 93.90 89.80 Juvenil Kobayashi y 

Lu 2003 

  IVPP V11797-12 108.00 178.00 93.90 89.80 Juvenil Kobayashi y 

Lu 2003 

  IVPP V11797-14 102.00 184.00 93.90 89.80 Juvenil Kobayashi y 

Lu 2003 

  IVPP V11797-15 99.00 181.00 93.90 89.80 Juvenil Kobayashi y 

Lu 2003 

 Ornithomimus 

edmontonicus 

ROM 581 276.00 435.00 83.50 66.00 Adulto Russell 

1972 

  CMN 8632 280.00 310.00 83.50 66.00 Adulto Sternberg 

1933 

  CMN 12441 317.00 500.00 83.50 66.00 Adulto Russell 

1972 

 Struthiomimus 

altus 

AMNH 5339 310.00 480.00 83.60 70.60 Adulto Russell 

1972 

  UCMZ 1980.1 362.00 502.00 83.60 70.60 Adulto Nicholls y 

Russell 

1981 

 Gallimimus 

bullatus 

IGM 100/11 530.00 665.00 83.60 66.00 Adulto Osmolska y 

col. 1972 

Maniraptoriformes Fukuivenator 

paradoxus 

FPDM-V8461 134.00 187.00 131.00 113.00 Juvenil Azuma y 

col. 2016 

Compsognathidae Huaxiagnathus 

orientalis 

CAGS-IG02-301 88.20 163.30 130.00 122.46 Adulto Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Sinosauropteryx 

prima 

NIGP 127586 20.30 53.20 130.00 122.46 Adulto Chen y col., 

1998 

  NIGP127587 35.50 86.40 130.00 122.46 Adulto Chen y col., 

1998 

 Compsognathus 

longipes 

BSP AS I 536 40.00 67.00 152.10 145.00 Adulto Ostrom 

1978 

  CNJ 79 51.90 108.80 152.10 145.00 Adulto Peyer y col., 

2006 

 Juravenator starki JME Sch 200 27.00 52.00 155.70 150.80 Juvenil Chiappe y 

Göhlich 

2010 
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 Scipionyx 

samniticus 

SBA-SA 163760 26.30 37.30 112.03 109.00 Juvenil Dal Sasso & 

Maganuco 

2011 

Coeluridae Tanycolagreus 

topwilsoni 

TPII 2000-09-29 198.00 356.00 157.30 145.00 Adulto Carpenter y 

col., 2005 

Tyrannosauroidea Guanlong wucaii IVPP V14531 263.00 416.00 163.50 157.30 Adulto Sereno y 

col. 2009 

 Dilong paradoxus IVPP V14243 96.00 181.00 130.00 122.46 Juvenil Xu y col. 

2004 

 Eotyrannuys lengi MIWG 1997.550 230.00 508.00 136.40 125.45 Juvenil Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Dryptosaurus 

aquilungus 

ANSP 9995 300.00 781.00 83.60 66.00 Adulto Bursatte y 

col. 2011 

 Raptorex 

kriegsteini 

LH PV18 99.00 338.00 129.40 122.46 Juvenil Sereno y 

col. 2009 

 Gorgosaurus 

libratus 

CMN 2120 324.00 1040.00 83.60 70.60 Adulto Lambe 1917 

  TMP 91.36.500 167.00 645.00 83.60 70.60 Juvenil Dececchi y 

Larsson 

2013 

  AMNH 5664 205.00 700.00 83.60 70.60 Adulto Matthew y 

Brown 1923 

  TMC 2001.89.1 305.00 825.00 83.60 70.60 Adulto Larson 2008 

  USNM 12814 254.00 860.00 83.60 70.60 Adulto Russell 

1970 

 Albertosaurus 

sarcophagus 

ROM 807 305.00 1080.00 83.60 66.00 Adulto Dececchi y 

Larsson 

2013 

  CMN 11315 225.00 655.00 83.60 66.00 Adulto Russell 

1970. 

 Teratophoneus 

curriei 

Holotipo, múltiples 

numeros asignados 

241.90 757.00 83.60 70.60 Adulto Carr y col. 

2011 

 Daspletosarurus 

torosus 

CMN 8506 357.00 1065.00 83.60 70.60 Adulto Russell 

1970, 

Dececchi y 

Larsson 

2013 

 Shanshanosaurus 

huoyanshanensis 

IVPP V4878 88.80 279.00 83.60 66.00 Juvenil Currie y 

Dong 2001 

 Tarbosaurus 

bataar 

PIN 552-1 255.00 970.00 83.60 66.00 Adulto Maleev 

1974 

 Tyrannosaurus rex CMN 9380 350.00 1200.00 83.60 66.00 Adulto Larson 2008 

  BHI 6230 330.00 1190.00 83.60 66.00 Adulto Larson 2008 

  BMRP 2002.4.1 280.00 720.00 83.60 66.00 Juvenil Larson 2008 

  FMNH PR2081 390.00 1340.00 83.60 66.00 Adulto Brochu 

2003, 

Larson 2008 

  MOR 555 375.00 1275.00 83.60 66.00 Adulto Larson 2008 

  MOR 980 362.00 1232.00 83.60 66.00 Adulto Larson 2008 

  RTMP 81.6.1 302.00 1210.00 83.60 66.00 Adulto Larson 2008 

Megaraptora 

(Megaraptoridae) 

Fukuiraptor 

kitadanensis 

FPMN 97122 242.00 507.00 136.40 125.00 Juvenil Azuma y 

Currie 2000 

 Australovenator 

wintonensis 

AODF 604 307.35 578.00 99.60 93.50 Adulto White y col. 

2012, 2013 

Megaraptora 

(Basal) 

Chilantaisaurus 

tashuikouensis 

IVPP V2884 580.00 1190.00 93.90 89.80 Adulto Benson y 

Xu 2008 

 Gualicho shinyae MPCN PV 0001 286.00 775.00 100.00 89.80 Adulto Apesteguía 

et al 2016 
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 Deltadromeus 

agilis 

SGM-Din 2 328.00 740.00 99.60 93.50 Adulto Sereno y 

col. 1996 

Allosauroidea Concavenator 

corcovatus 

MCCM-LH 6666 226.00 560.00 130.00 125.45 Adulto Ortega y 

col. 2010 

 Acrocanthosaurus 

atokensis 

NCSM 14345 370.00 1277.00 125.00 112.03 Adulto Currie y 

Carpenter 

2000 

 Allosaurus fragilis USNM 4734 310.00 850.00 157.30 145.00 Adulto Gilmore 

1920 

Megalosauroidea Piatnitzkysaurus 

floresi 

PVL 4073 286.00 552.00 166.10 163.50 Adulto Bonaparte 

1986 

 Eustreptospondylus 

oxoniensis 

OUM J13558 231.00 498.00 164.70 161.20 Juvenil Sadleir 

2008 

 Afrovenator 

abakensis 

UC OBA 1 400.00 760.00 174.10 145.00 Adulto Sereno 1994 

 Sciurumimus 

albersdoerferi 

BMMS BK 11 26.80 50.60 155.70 150.80 Juvenil Rauhut y 

col. 2012 

 Suchomimus 

tenerensis 

MNN GDF500 560.00 1075.00 125.00 100.50 Adulto Sereno y 

col. 1998 

Ceratosauria Elaphrosaurus 

bambergi 

MB R 4960 262.00 529.00 155.70 93.50 Adulto Rauhut y 

Carrano 

2016 

 Limusaurus 

inextricabilis 

IVPP V15923 80.00 208.00 163.50 157.30 Adulto Xu y col. 

2009 a 

 Ceratosaurus 

nasicornis 

MWC 1 292.00 630.00 157.30 145.00 Adulto Madsen y 

Welles 2000 

  UMNH 5278 333.00 759.00 157.30 145.00 Adulto Madsen y 

Welles 2000 

 Eoabelisaurus mefi MPEF PV 3990 335.00 640.00 174.10 168.30 Adulto Pol y 

Rauhut 

2012 

 Masiakasaurus 

knopfleri 

FMNH PR 2481 94.30 193.60 72.10 66.00 Adulto Carrano y 

col. 2011 

  FMNH PR 2485 80.80 159.80 72.10 66.00 Adulto Carrano y 

col. 2011 

 Carnotaurus 

sastrei 

MACN-CH 894 284.00 1030.00 83.50 66.00 Adulto Bonaparte y 

col. 1990 

 Aucasaurus 

garridoi 

MCF-PVPH 236 265.00 730.00 83.50 70.60 Adulto Grillo y 

Delcourt 

2017 

Dilophosauridae Dilophosaurus 

wetherilli 

UCMP 37302 270.00 557.00 199.30 182.70 Adulto Welles 1984 

Coelophysoidea Liliensternus 

liliensterni 

 214.00 440.00 228.00 208.50 Adulto Welles 1984 

 Podokesaurus 

holyokensis 

 42.00 86.00 201.30 190.80 Adulto Talbot 1911 

 Coelophysis bauri AMNH 7223 120.00 209.00 228.00 201.30 Adulto Colbert 

1989 

  AMNH 7224 134.00 203.00 228.00 201.30 Adulto Colbert 

1989 

  AMNH 7227 86.00 165.00 228.00 201.30 Juvenil Colbert 

1989 

  AMNH 7228 89.00 164.00 228.00 201.30 Juvenil Colbert 

1989 

  AMNH 7230 61.00 125.00 228.00 201.30 Juvenil Colbert 

1989 

  AMNH 7231 58.00 132.00 228.00 201.30 Juvenil Colbert 

1989 

  MCZ 4331 83.40 162.00 228.00 201.30 Adulto Colbert 

1989 

 Coelophysis 

rhodesiensis 

QG 1 100.00 208.00 237.00 190.80 Adulto Raath 1977 

Theropoda Eodromaeus 

murphi 

PVSJ 562 85.00 160.00 237.00 228.00 Adulto Martinez y 

col. 2011 

 Chilesaurus 

diegosuarezi 

SNGM-1935 97.80 142.40 152.10 145.00 Juvenil Novas y col. 

2015 
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APENDICE 2: TOPOLOGÍAS FILOGENÉTICAS 

Figura 1-A2: Topologías base utilizadas en los análisis, la numeración presentada es 

correspondiente a la descrita en materiales y métodos 
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