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REST'I.IEN

I,a identidad de los dígitos del ala de Ias aves ha sido un tema

amplia:nente debatido entre paleontóIogos y biólogos deI desarrollo

durante más de 140 años. Actualmente ' se debate ]a homología de 1os

dedos del a1a tridáctj-Ia de 1os Tetanurae. un clado amplio de

dinosaurios terópodos cuyos representantes vivos son las aves. M.ientras

que ta e[üriología comparada indica que Ios precursores cartilaginosos

de Los dedos en aves se desaxrollan en posiciones que dan lugar a Ios

dedos II-IIr-IV en otros amniotas, la morfología comparada indica que

Ios dedos son I-II-rTli habiendo abundantes formas fósiles que

documentan la reducción y pérdida de los dedos lv y v en eI linaje

conducente a las aves. Debido a estor m.lentras que en un área de

investigación (Biologla del desarrollo) ae nombra a estos digitos como

Ir-IIr-Iv, ert otra área (paleontología) se nonbran como I-11-rrr. Una

hipótesis propuesta para explicar dicha situación es la ocurrencia de

un corrimiento homeótico ("frame-shift" homeótico) en eI linaje que da

Iugar a las aves7 donde los dígitos 1-Ir-rII del aIa habrían pasado a

desarrollarse de las posiciones ernbriotógicas 2,3 y 4- Un trabajo

reciente (xu et al 2OO9) sin enüargo. ha propuesto que la

j-nterpretación tradicional de Ia información morfológica podría estar

erradar argumentando que existen rasgos morfológicos que apoyan 1a

hipótesis que los dedos de Tetanurae son II-III-IV y que estos estarían



representados en eI hallazgo de un taxón fóEil con una supue§ta fase

transicional de reducción bilateral de dfgitos. De ser esto efectivo,

podria no haber discordancia entre Ia señal morfológica y Ia

eñbrioIógica, poniendo fin al debate a favor de II-III-IV. Sin embargo,

Ia examinación de los caracteres morfológicos discutidos por xu et al.

(2009) revela que ¡¡o consideró muchos canbios necesariamente

involucrados en 1a hipótesis II-III-IV, presentando además errores de

codificación, y la ausencia en eI anáIisis de representantes de

Tetanurae basales y otros taxa clave. En eI presente pnoyecto se

realizó un nuevo anáIisis de la información norfológica, introduciendo

una metodologia no utilizada previamente para Ia discusión de

homologías en controvergia consistente en la codificación de una matriz

de caracteres exclusivamente manuales. y su posterior optimización

sobre árboles filogenéticos previamente establecidos y bien resueltos

en estudios anteriores. Los resultados muestran una ventaja en favor de

Ia hipótesis r-rl-rrl y dejan en evidencia una falta de rigurosidad en

Ia selecci6n y codificación de los caracteres empleados a1 discutir

sobre homologías en debate en eI trabajo previamente citado. Por otra

parte, se propone que eI uso de caracteres dinámicos no debe ser

utilizado en el debate sobre homología digital, debido a que su

Ímplementación involucra Ia aceptación de flagrantes errores en el

tratamiento de caracteres sr¡mamente importantes.



ABSIRACT

Digit identity in the bird-s wing has been a controversial issue

between paleontologists and developmental biologists for a-bout 140

years. currently, discussion includes tbe homology of tbe tridactil

hands of Tetanurae, a broad clade of theropod dinosaurs in which extant

birds are nested. while comparative embryology points out that

cartilage precursors of bird digits develops in positions that become

digits II-rrI-rv in other amniotes, comparative anatomy indj,cates that

digits are I-rr-IIr, based on many fossil forms documenting reduction

and eventual loss of digits Iv and V j-n the lineage leading to birds.

For this reasonr while in develoPmental bio!-ogy digits are identified

as II-III-IVí in Paleontology they are named I-II-III. A proposal for

explaining this situation is that in the lineage leading to birds a

houreotic frameshift has occurred, where digits r-rr-rrr began

developing in the e[üryological positions 2, 3 and 4' Ho\úever. a recent

work (xu et aI.. 2OO9) has proposed that traditional morphological

identification of digits rnay be wrong, arguing that there are

anatomi-ca1 tlaits supporting II-III-IV j-dentity in Tetanurae, and that

these traitB are represented in a fossil taxon with an alleged

transitional phase of bilateral reduction of digits. rf this is true.
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there would be discordance betLreen norphological and embriolog.ical

signs, in favour of a II-III-IV identification. Nevertheless, the

detailed examinat.ion of the characters proPosed by xu et aI- (2009)

réveals that many changes necessarily involved in II-fIr-Iv hypothesis

r¡here not considered, presenting also several coding mistakes, and the

absence in their analysis of basal Tetanurae and other crucial taxa. A

néw analysis of morphological information was performed in the present

thesis, introducing a new methodology never used before in

controversial homology discussions. that conaist in codinq a matrix of

exclusively manual characters, and their posterior optimization on

previously established well-resolved phytogenetic txees. our results

show an advantage for the I-II-Irr hyPothesis and reveals a lack of

rigor in séIection and codification of characters used in the

previously cited \"rork. Moreover, \re proPosed that dyna¡nic charactera

should not be used in this specific debate, because its implementation

involves acceptance of serious mistakes in the treatment of extremely

important characters.



INTRODUCCIóN

Desde hace más de 140 años, Ia ldentidad u homologia de 1os 3 digj-tos

del ala de Ias aves ha sido fuente de debate La mano de cualquier

tetrápodo consiste en una serie de dedos, o dígitos. cada digito

incluye un elemento óseo proximal alargado llamado metacatpo I que en e1

animal vivo se encuentra cubierto por tejido blaado formando la pa1ma,

y distal a éI 1e siguen una serie de faJ.angeÉ que conforman Ia zona

libre de cada dígito. ceneralmente los dígitos son identificados con

números seriados, comenzando por eI más interno o medial. EI úItimo

elemento óseo de cada dígito corresponde a Ia falange portadora de la

garra, llamada falaage ungual. Es muy probable que eI número de dígitos

haya variado cons iderablemente en 1os tetrápodos tempranos. Se han

encontrado algunos tetrápodos del Devónj-co con seis (fuTerpeton) y

hasta ocho (AcanXhosXega) dígitos. Sin enbargo los

" antracosaurios " ( grupo parafilético de anfibios de1 Carbonlfero-

Pérmico) y Los Diadectomorpha tenían 5 digitos, la cual parece ser una

condición muy antigua, que incluso se puede establecer como

plesiomórfica para todo amniota (Fig. 1). Por oposicj-ón, es común la

reducclón en eI número de dígitos: ninguno de 1os anfibios actuales

(Lissamphibia) tiene más de cuatro dedos en Ia mano; ciertos

dinosaurios tendieron a reducir eI número de dedos, perdi.endo toE más

exte¡no§ (o laterales), y en las aves sólo se encuentran restos de 1os

tres dedos internos en eI esqueleto del ala (Romer 1962).
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Paleontología sistemática

Dinosauria:

Los dinosaurios scn .ll-. rliitpo a¡rplfamente ccn;iderado monofilético
(Bakker & Cal_t.oir 19?:l ;.1-r.rtijlr -986. Fad.ian & t7ja,y i993¡ Sereno 1999),

que comienza su LaC_!:Jcró!: poco an,-es deL tér¡lino del Triásico, hace

unos 215 mil'rones Ce itilos" :os fósiles más temJ)ranos y bien conservados

de especísenes dincrs¿rl, ¡ a¡ros ya Dresentaban las adaptaciones

fundamentales para 1a Llerbivoría o

distinguen 2 divisiones fundaméntales

carnivo¡i-a. Evof ut-i\7amenle se

en las qire se relacionan 1os 3

principales q¡i:D.s siEi:.:-,ráticos de Dinosil,r!--ia (I,iq. 2\. Los

Ornitischia, dirtosarlrtcs ,- rt:l ,,cadel:a de ave,,, ccrn espec ializ aciones

anatómicas para una ,-lie:::: herbívora, y por una ser.ie de otras

adaptaciones como l-a aparición de un hueso predentario, y en grupos más

derivados (Ej: Tyreophora) eI desarrollo de annaduras dérmicas; tos

saurischia/ o dinosaurios con ,cadera de repti1,,, dieron origen a dos

grandes subdivisiones: sarrropodomorpha (especial-izados en herbivoría,

con formas de gran tamaño durante e1 Jurás ico-Cr:etácico ) y Theropoda

("pie de bestia"). ancestralmente carnivoros ¡ con gran d.esarrollo de

Ios miembros poster.iores que les otorg:aron una postura exclusivamente

bipeda, eximiendo aI mie¡nbro anterior de la locomoción (Sereno 1993,

Brusatte et aI 201"0a). La pérdida de función de .jicho miembro dio paso

a calll]3ios en e1 patrón de desarrollo digital y una subsecuente

transformación de este miembro hac.ia formas en extremo reducidas y,

probablemente, no funcionales (Ejr Aucasaurus Ccrj.a et al., 2OO2\ o

secundaria$ente especiaJ-izadas en funciones elternativas como Ia



Figüra 23 FilogeDia teaporalúeaté calibrada de Dllosauria, Boatra¡'lo eI raugg

teiporal coaocido (en gris) y ratrgo6 iaferidos Por eatiEacióD 
'le 

dlvergelcia
(e! blaaco). Los largos rangos perdidos son consecuencia de seBgog de

preservación e intervalos con menor caDtidad de roca expuesta ( coIflc en

iurásico medio). Las siluetas a Ia deÍecha replesentaD tan Eolo una forma

dentro de cada grupo, y no abarcan la totalidad de morfologías' siluetas no 9e

encuentrar a eséa1a. (Modificado de sereno 1999 y PoI s Rauhut 2012)



prehensión (Ej.. Oviraptor Osborn, 1943) o el vuelo (Ej. ArchaeopXeryx

Ostrom, 1976). Tales transformaciones han generado intensos debates

sobre Ia homologÍa de Ios dlgitos restantes en eI linaje terópodo,

controversia sobre Ia cual versará é6te docr¡mento.

Iheropoda aDceatrales !

EI estudio de cauthier (1986) es un importante punto de referencia para

Ia sistemática de terópodos y representa uno de los primeros

tratamientos cladísticos exhaustivos de Theropoda y 1a fuénte de mucha

de Ia topotogía básica sobre 1a cual los actuales estudios se siguen

elaborando. Theropoda se define ,,troncalmente,, (sten defined) como todo

Saurischia más cercano a Neornj,thes que a cétjosaurus, el cual fuera

primer mieEbro de Sauropodomorpha norürado, y grupo hermano de

Theropoda dentro de Saurischia (padian & May, 1993)i Existe ambigüedad

en varias sioapomorfías propuestas (cauthier 1986; Sereno & Novas 1994i

Novas 1994; Sereno e¿ aI. 1993, 1994, 1996), sin embargo ta monofilia

de Saurischia esta bi,en argumentada (Novas, 1996).

Existe controversia sobre ciertos taxa a la base deI árbot terópodo.

Algunos autores consideran a EeÍrerasaúrus y Eoraptor como terópodos

troncales ( Sereno & Novas 1994, Novas 1996, Sereno 1997), mientras

otros reservan su opinión debido a que estos taxa carecen de varias

Einapomorflas asociadas tanto a terópodos como a saurisquios, tales

como un cuello largo, dígito II alargado, y Ia ausencia de contacto

entre el primer metatarso y eI tobillo (cauthier 1986). Otros anáIisis

clasifican a 1os herrerasauridos como saurisquios ancestrales, o
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incluso fuera de Dj-nosauria (calton 1977, cauthier 1986). En cualquiex

escenario, Ia defj-nición de Theropoda no cambia. De acuerdo con

Gauthier (1986) y Rowe & Gauthier (1990), tos Theropoda troncales se

dividen en dos grupos 3 Cératosauria y Ieta¡urae (fig. 2). Sean Eorap¿or

y Herrerasauridae aceptados o no como terópodos ancestrales, et nodo

Neotheropoda (Bakker, 1986) se utiliza para reuni,r a Ceratosauria y

Tetanurae, y se puede definir como eI ancestro común más recj-ente entre

Neornithes y ceratosaürus, y todo los descendientes de é1 (padian et

al.. 199 9 ) .

Recientes hallazgos de dinosaurios del Triásico Superior de

Norteamérica y Argentj-na, con esqueletos prácticamente comptetos y bien

preservados, han permitido engrosar 1as fitas de theropodos

ancestrales. Iawa ha7Lae (Nesbitt et aI., 2009). de Nuevo Mexj-co, con

un esqueleto bien preservado, ostenta un mosaico de caracteres

plesiomórficos y derivados que han permitido clarificar las relacionea

tempranas de los saurisquios y provee evidencia de novedades

norfológj-cas avj,anas, como Ia neumaticidad esquelética. Eodtomaeus

murphi (Martinez et a7., 2011) del Noroeste de Argéntina

( rschiqualasto ) . ha revelado detalles de Ia anatomía a Ia ralz de

Theropoda, y ha contribuido en 1a reinterpretación de Eorap¿or como un

Sauropodomorpha poco derivado (Fig. 3).

!étaourae:

Los Tetanurae ("cola rlgida") son un grupo de dinosaurios terópodos

que aparecen desde eI Jurásico medio, desapareciendo casi en su
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Fig, 3! Relaciones
filogenéticas ancegtrales de
Theropoda. según Nesbitt et
a7.t 2009 y lta,;Li,lez et a7.,
20t7.

totalidad a fines det Cretácico. EI clado fue nombrado por cauthier

(1986) e j-ncluye a todos los Theropoda más cercanos a .Passer domesticus

que a Cerátosaurus nasicornjs. EI grupo incluye a MegaTosauÍus, eI

prirner dinosaurio nonbrado (MegaTosaurus Buckland. fg24),

correspondj-ente a una forma fragmentaria déI Jurásico medio de

Inglaterra (único registro conocído) que se encontró disociado y

depositado en forma alóctona en sedimentos marinos marginales. su

temprana descripción precede aI acuñamiento formal del término

Dinosauria ( orúen 1842), contribuyendo de esta forma a la confusión que

rodea su identidad y relaciones evolutivas. Tras su descripción, y por

más de un siglo. Ia mayor parte de 1os dinosaurios carnívoros 6e

agruparon dentro de Ia fanilia Megalosauridae, anidada dentro de

Theropoda. siendo sóIo unas pocas formas -aberranteE,, segregadas en

taxa de mayor rango como ceratosauria, coeluria y Composognatha

(Carrano et a7. 2OL2).

A inicios de1 siglo xx eI pateontóIogo Friedrich von Huene (1875-1969)

realizó varias revi-siones de grandes terópodos, clasificando

iniciatmente a 1as formas ligeras dentro de coelurosauria y, con

THEROPODA
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posterioridad, a los dinosaurios carnivoros de gran tamaño dentro de

carloaauria, a excepci.ón de ceraLosaureg y Tyrannosauridae. fJoa

estudios posteriores a Huene enfatizaron aún más 1a diferencia entre

grandes y pequeños terópodos (Carrano et aL Z0L2l .

Gauthier (1986) reorganj-zó de manera fundamental las interrelaciones de

Theropoda, y aunque su clasificación retuvo los términos Carnosauria y

coelurosauria, sus redefiniciones reemplazalron efectivanente los

anteriorés conceptos basados en tamaño corporal (Carrano et a7. 2OL2).

Los anáIisis filogenéticos modernos generatmente concuerdan con ta

monofilia de Tetanurae que incluye a una serié de formas ancestrales,

generalmente de gran tamaño, que quedan fuera de un Coelurosauria

monofilético. Tyrannosauridae €sr en la actualidad universalmente

incluido dentro de Coelurosauria, mientras que los ceratosaurlos son eI

grupo hermano de Tetanurae ( anbos incluidos en Averostra) y

Coelophysoidea ( anteriormente clasificado dentro de ceratosauria)

correspoade a Neotheropodos ancestrales por fuera de Averostra (Carrano

et a7. 2OL2t Fig. 4). A pesar que algunos investigadores prefieren et

término Carnosauria para alosaurios y sus parientes más cércanos (Holtz

2000, Sereno et a7. L994\, tal término no incluye todas las formas

basales de grandes terópodos.

ceratosauria

Ceratosauria reúne a un grupo

considerado como grupo hermano

terópodos morfológicamente diversos,

Tetanurae. Si bien la distinción de

de

de
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ALLOSAUROIDEA

AVETHEROPODA

Fig. 4¡ Relaciones filogenéticas de Tetanurae según sereno et. al.
(1994), goltz e¿ a7. l2004l y Carrano et al. (20L21

este grupo es bastante antigua (Marsh 1884) y se ha mantenido

consistente (cilmore 1920, Huene 1923, cauthier 1986), existe falta de

resolución fj-logenétj,ca aI interior de este grupo, y esta se explj,ca

por 10 fragmentario de muchos de sus taxa y la poca sobreposición de

cobertura de información entre 1os distintos estudios sistemáticos. Tal

situación ha mejoxado en los úttimos años con importantes hallazgos de

fósiles mejor preservados que han permitido ctarificar gran parte de Ia

anatomla de Ceratosauria. EI conocimiento sobre la anatomía de Ia mano

dé este grupo era habj-tualmente pobre debido a la mala preservación de

sus elementos, y debates sobre la identificación de los elementos

encontrados (Bonaparte 19857 Ruiz 2011) situación que ha ca¡nbiado en

los últimos años con eI hallazgo de fósiles con manos preservadas como

"Ljmusaurus (xu et aI., 2009» y EoabeTisaarus (Pol & Rauhut, 2012), y

re-descripciones detalladas de Majungasaurus (Burch & Carrano, 20L2) y

Carnotaurus (Ruiz e¿ aI.. 20lll. Las fig. 5 ilustra Ias posici-ones

filogenéticas de Ceratosauria consideradas en este estudio.
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Coelophysoidea

En la actualidad coelophysoidea se interpreta como una radiación

temprana de terópodos, distribuidos globalmente, pexo tempora.l,mente

limitados entre el Tniásico tardío y ,furásico temprano (Calcrano &

Sampson 2004, Tykoski & Rov¿e 2004). Alguna vez fueron anidados a1

interior de Ceratosauria ( Rowe & cauthier 1990, Séreno 1999, Tykoski &

Rowe 2004), pero en Ia actualidad se sostiene su posición por fuera de

este clado (Xu e¿ at. 2009, Brusatte et a7. 2010c, Carrano & Sampson

2008, Carrano eX a7. 20!2\

ABELISAURIDAE

Fig. 5: Relaciones filogenéticas de ceratosauria, según xu et a-¿.
2009, Brusatte et. af 207Oc, Pot & Rauhut 2012

Aproximació¡ a la problemática de honología digital.

La homología de los dígitos manuales en tetrápodos en general se

establece con facilidad. Al observar la mano de ancestros lejanos como

e1 anfibio hexadáctilo Túlerpeton (Lebedeu 1984) del devónico tardío

( fitogenéticanente taxón hermano de .¡Anniota) o en paleothyris (Carroll

-,$"^§,t::':1"$'Ü

CERATOSAURIA
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1969), tetrápodo de1 carbonífero indiscuti-damente a¡nniota, se observa

que ]'a fórmu1a falangeal de Ios dígitos es 2-3-4-5-3 (2-3-4-5-3-3 en

TulerEeXon) concuerda con Ia de Ia mayoría de los representantes

tempranos del clado Anniota (Synapsida y Sauropsida; Fiq. 1). A Io

largo de su historia evolutiva, Ios descendientes de Amniota han

modificado sus manos, ya sea reduciendo el número de atígitos, acortando

o alargando ciertas falanges, o reduciendo eI número de estas,

modificaciones que ctásicamente se han relacionado tanto a una ganancia

como a una pérdida de función (ver Saphiro et aI., 2OO7 para una

discusión aI respecto, Romer 1975). Salvo la notable excepción que han

hecho aquellos amniotas que en su historia evolutiva retornaron aI

océano, transformando sus manos en aletas conformadas por dfgj,tos

adicionales o autópodos hiperfatángicos (Fig. 6), Io que ae observa

históricamente es una reducción y no un aumento en el número de

falanges correapondiente a1 ancestro común más reciente entre

sinápsidos y saurópsidos.

Fig. 6! Uienbros anterioreE altamente llDdificados, caracteristicos de
linajes que retornaron a la vida oceánica; a,t tchtyosaurus

( Ichtyopterygla - ,rurásico inferior), b) p-l.otosauru§ (¡,tosasauridae -Cretácico superior), c) Delphinoidea actual. No se ha doqutnentando
ningtln linaje terrestre con tal aunento fa1ángico. (Modificado de

Rotner 1976i Carroll 1988)

n
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Por su parte la biología deI desarrollo ha utilizado Ia posición

ernbrionaria del desarrollo digital como criterio de homología. Dicha

observación indica que en tetrápodos pentadáctilos, eI Precursor

cartilaginoso de1 dedo Iv es eI primero en aParecer, y se desarolla

particularmente alineado con lo§ cartíIagos de Ia ulna y eI ulnare, Lo

(¡le se ha denominado -eje primario". TaI argumento ha sido

especialmente útil en casos de tetrápodos extantes donde Ia

modificación morfológica de sus manos en estado adutto, y 1a ausencia

de 1 o más dígitos han dificultado eI establecimiento de Ia homología

de estos medj,ante Ia pura evidencia morfológica (Burke & Feduccia 1997,

vargas & Fallon 2005 ) .

A pesar de 10 anterior, y por más de 140 años, 1a identificación de Ios

dígitos del aIa triatáctila de las aves ha sido objeto de un intenso

debate (Lykke Hansen 2010), di,scusión que se ha extendido a loB

Tetanurae, clado en eI cual las Aves se encuentran filogenéticanente

anidadaa (Gauthier, 1986). EI debate nace de Ia observación en aves

(Ios representantes vivos de Tetanurae) de una incorrespondencia entre

Ia identificación de los aligitos según ta evidencia morfológica

( tradicionalmente considerada f-Il-rrr; Gauthier 1986, Padian y chiappe

1998) y 1a posición embriológica de los precursores cartilaginosos de

los dedos, que corresponde a la de los dlgitos II-III-IV de otros

amniotas (Burke y Feduccia 1997). En este sentido existen dos hipótesis

explicativas :
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I) Eipótesis BDR (Bilateral Digit Reduction): La tradicional

identificación morfolóoica de los dedos como f-II-I1l está erradai

Los dedos son rr-rfl-rv y las aves descienden de un ancestro que

perdió Ios dedos 1y V (Burke y Feduccia 1997, Xu et a]. 2009).

II) Bipótesis LDR (Lateral Digit Reduction): Ia identifi-cación

morfológica tradicional es correcta. pero ha ocurrido en Ia

evolucj-ón un deSpfazamiento homeótico de Ia identidad digital, taI

que los dedos I-II-III se desarrollan a partir de 1as posiciones

embrionarias 2.3,4 (wagner y cauthier 1999; Vargas et a1 2008,

Vargas y Wagner 2009 ).

flu lrv Evnr D
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Fig. 7r Répresentación de las dos hipótesis tle honglogía actÚalme¡te discusióD.
se han seleccionado taxa teñninales represerta4tes de 1os principales grupos
sistemáticos, y como ceratosau!io ancestral se ha eleqldo a -Lii¡usa¡r¡us. a) la
hipótesis LDR (po¡ "lateraL digit reduction") expone que Ia reducción digital
ocurre en 1os dígitos laterales IV y V. siendo una contiluación de un procesó

conénzado a 1a base de Theropoda (Wagner & Gauthier, 1999; Vargas & f^¡agoer
2009). b) 1a hipótesis BDR (por "bilateral digit reduction) iovolucra reducción
de los digitos I y V a partir de un ancestro Averostra aDcestral desconocido,
con una mayor modificación anatómica (Burke y Feduccia 1997, xu et a1. 20091;

( lmagen nodificado de la original aportada por Sergio Soto-Acuña)

a.
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Hace algún tiempo, se consideraba que ta posición embriológica 2,3,4

permitfa cuestionar que las aves se anidaban filogenéticamente dentro

de dinosaurios terópodos, ya que tos terópodos tenian dedos IV y V muy

reducj,dos o ausentes. Se argumentaba que las aves debían haber

descendido de a1gún otro grupo de arcosaurios (no determinad.o) que

habÍan perdido los dedos I y v (Burke & Feduccia 1997, Feduccia 1999,

Galis e¿ al 2003). sin embargo. desde fines de tos OO,s, ta aplicación

de Ia metodología ctadística (cauthier 19g6) ha favorecido Ia
transición dinosaurio-ave, Ia cual está d.ocumentada por una abundancia

de taxa intermedios, incluyendo una acu¡nulación de formas procedentes

de China con excelente estado de preservación (Dong 1984, Currj-e & Zhao

L994, cao 1993, xu et aI. 20O9) que además exhiben plumas, una

estructura tlpicamente aviana. A eato podemos agregar reciente

evidencia morecular de fragmentos de corágeno recuperados ¿te fósires ale

Tyrannosaurus y Brachylophosaurus, cuya secuencia arnj-noacídica inalica

mayor afinidad con las aves que con cual-quj,er otro grupo vivo,
j-ncluyendo Crocodyli-a (Schweitzer et al. 2009). wagner y cauthier

(1999) afirmaron que eI origen de las aves a partir de dinosaurios

terópodos no dependía de asumir que 1os dedos de las aves son I-II-III,

del análisis

dinosaurio-ave

de aves dentro

del clado Theropoda no esta en discusión (Holtz 1998, Sereno 1999).

ya que aI retirar todos 1os caracteres de 1a nano

filogenético, ta evidencia morfológica para eI vínculo

es robusta. En Ia actualidad, Ia posición filogenética
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r,as bien apoyadas relaciones de las aves éntre los dinosaurios

terópodos han ]levado a generar una propuestas alternativas de cambio

eD 1a ruta embriológica de los dígitos I, II y III (Chatterjee 1998;

Wagner & Gauthier 1999)- una de estas hiPótesis (wagner & Gauthier

1999) propone que en eI transcurso de la evolución ha ocurrj-do una

transformación honeótica ( homeotic frameshift) de Ia identj,dad de las

condensaciones digitales 2, 3 y 4, Ias que finalmente devj,enen en los

dÍgitos I, Ir y rll en etapas posteriores del desarrollo.

EI aport€ ile ta biologfa Dolecular a la di3cusiót¡ !

l,os necanismos genético-moleculares que específican Ia morfologfa de

Ios dedos recientemente han sido objeto de considerable interég

( Duboule 1994, chiang et a7. 20OL, ¡itingtung et aL 2OO2t Wang 2007,

To!üers & Tickle 2009) . I,a comparación de Ia expresión de genes entré

amniotos revela que eI dfgito r, coIr dos falanges, presenta una

expresión congervada de genes Iroxd tardios. Los genes Eoxd73 y Hoxa73

se expresan en todos 10É dedos, sin enbargo, Ia expresión de los gene§

Eoxd7o, Hoxd77 y Hoxd72 se encuentra ausente sola¡nente en eI dedo I,

expresándose en el resto de los dígitos (Varga6 & Fallon 2005, Vargag

et al. 2008). Adenás, Ia morfología bifalangeal del dedo I ha sido

conservada desde e1 ancestro común más reciente de todos ].os amniotos

vivientes, hace aproximadamente 300 mitlones de años (vargas y Fallon

2005i ver Fig. 1). En eI ala de las aves, eI dedo nás anterior eÉ

bifalangeal y no expresa Hoxd70-12 (Vargas y Wagner 2009, i{oltering y
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Sumado a Io anterior, en dinosaurios tempranos tales como

EetetodonXosaurus Ia conservación de su estructura manual pone en

evidencia un adetgazamiento de los huesos én los dÍgitos IV y V sumado

a pérdida de ciertas falanges en estos dedos (Santa Luca 1980). En eI

clado Theropoda (grupo de dinosaurios caracterizados por sus hábitos

depredadores y postura bípeda) algunos de sus más tempranos

representantes como DiTophosaúrus y Coetophysis COPE LajT se

caracterizan por preséntar un 49 hueso metacarpal reducido en tamaño y

articulado a una sola falange corta y ancha, mientras que eI dígito V

era sóIo un vestigio de su metacarpo ventralmente desplazado. En

Tetanurae, clado de terópodos más derivados y cercanos a aves, eI

dfgito V estaba ausente. e1 dígito IV se encuéntra sólo como un

vestigio en algunos pocos lrepresentantes, mientras que Ia mayoria

posefa manos tridáctitas, como ].as aves. f,a fórmula falangeat ancestral

(2-3-4 discutida en e1 párrafo anterior ) se conservó en aves temprana

cono ¡rcáaeopteryx y Confuciusornis HOU -E? AL. L9gS.

En eI linaje que conduce hacia 1as aves nodernas, Ia formula falangea].

2-3-L aparece por prirnera vez en Ornj,thurae (O-ConnoT eX al. 2010) Io

cual involucró ta reducción de falanges en et dígito III de cuatro a

una sola, pequeña y acortada como en caltvs.

Como se puede constatar, tos linajes más tempranos de dinosaurios

terópodos son ind j-scutidamente pentadáctilos, por Io que 1a identidad

de cada dígito no es debatida¡ presentan dedos I, II y III

funcionales, y los dedos IV y V están reducidos, pero aún presentes. En
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el clado de los Tetanurae (grupo que inctuye a las aves modernas), Ia

mano es generalmente tridáctila: sólo algunas formas presentan un

vestigio metacarpal de un 4e dedo posterior. ta interpretación

morfológica tradicional mantj-ene que 1os trés d.edos de ta mano de

Tetanurae son los dedos I, If. III, y que eI vestigio, ocasionalmente

presente, corresponde a un metacarpal del dedo Iv (Fj-gs. 7 y g). Ta1

interpretación se basa en semejanzas morfológicas evidentes, tales como

la fórnula falangeal, además de varios caracteres de Ios huesos

metacarpales, y sus posiciones relativas a 1oa huesos carpales.

Hace un par de años, en una publicación en ¡ráture, Xu eü aI. (2009)

argr¡mentó que tos dedos de Tetanurae podrían estar ma1 idéntificados,

corespondj-endo realmente a los dedos II, III y IV. Según su

argumentación, existen caracteres en los tres dedos funcionales de

Tetanurae ( sobre todo métacarpates ) que se asemejan a aqueltos

presentes en los dedos II, III y IV de los terópodos pentadáctilos no-

tetanuros. De acuerdo a esta hipótesis, las semejanzas tradicionalmente

consideradas con tos dedos I, II y IfI de no-tetanu¡os, tales como la

fórmula falangeal, son engañosas: Los Tetanurae habrlan perdido los

dedos I y V (reducción bilateral o BDR), y los dedos II, III y IV

habrfan adquirido secundariamente una apariencia semejante a Ia de los

dedos f, II y fII de terópodos tempranos.
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Crítica al análisis de Xu et aL (2009)

El hallazgo de "Limusaurus inextricabitis, fue presentado en 2OO9 como

una forma transicional que documenta Ia supuesta red.ucción bitatexal de

dfgitos de Ia mano hacia Tetanurae. ¡a razón dé que ¿jmusaurus tenga

una relevancia en Ia discusión vieBe de su posición filogenética,

anidado dentxo de1 clado Ceratosauria (grupo hermano de Tetanurae), y

e1 hecho de que presenta dígitos I, II, IfI y IV con evidente reducción

del digito I y la ausencia de un dígito V (xu et a-t. 2OO9). Tanbién se

ha considerado su posición relativamente ancestral dentro de

ceratosauria, consistente con su temprana edad oxfordiana (,furásico

superj-or), y salvo en un estudio postexior (Ezcurra et al.. 2O1O) donale

se anida dentro de Abelisauridae (en un cladograma de baja resolución y

poco soporte), su posj-ción como ceratosaurio menos derivado sigue

siendo apoyada (pot y Rauhut 2012, Carrano et. al. 2OL2\.

Importantémente, Xu e¿ al.. (2009) presentó un anáIisis basado en

caracteres di-námicos para evaluarc cuáI hj,pótesis de homologla de los

dedos en tetanurae, rDR (1,2,3) ó BDR (2,3,4) implicaba un menor número

de pasos. I,os resultados de este estudio indican que 1a hipótesis más

parsimoniosa es LDR, de acuerdo a Ia identificación morfológica

tradicional. Sin embargo, los autores argumentaron que este resultado

no era definitivo porqué: I) Ia hipótesi-s LDR para tetanurae exa sólo

seis pasos más corta que Ia hipótesis BDR y II) Si se consid.eraba a

todos los caracteres multiestado como no-ordenados, afüas hipótesis

(LDR ó BDR en Tetanurae) presentan el mismo número de pasos. En este
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anáIisis, Ias relaciones filogenéticas en Theropoda eran bastante

robustas, tal que 1a topología deI árbo1 no experimentaba caÍbios

significativos cuando Ia hj,pótesis de homología utilizada para

Tetanurae era LDR ó BDR. Esto se explica porque las relaciones

filogenéticas se apoyan en una abundancia de evidencia morfológica

proveniente de caracteres esqueléticos no manuales (Ranirez, 2007i xu

et al. 2009 | .

Sin embargo, xu et al.. (2009) no consideró a los tetanuros ancestrales

XuanhanosauÍus qiTixiaensis Dong, 1984 y yangchuanosaarus zigongensis

(Gao, 1993 - previarente " Szechuanosaarús" zigongensjs), taxa bastante

relevantes por tratarse de algunos de los Tetanuraé más antiguos

conocidos, existiendo descripciones publicadas de las manos. La

posición filogenética exacta de estos taxa dentro de Tetanurae es

debatj-da, pero se ha sugerido su afinidad con Allosauroidea, noción

confirmada por e1 más reciente y exhaustivo anáIi.sis cladlstico de

Tetanurae que Ios considera parte de ',Metriacanthos auridae " ¡ un gxupo

hermano de Allo6auridae (Carrano eX aL., 2OL2l-

En cuanto a definición de caracteres, xu e¿ al. (2009) sóIo presentó

una argumentacj-ón explícita para unos cuantos caracteres manuales

(algunos de los cuales no consideró en sus anáLisis)! a) posición de1

carpo semilunar, b) formula falangeal, c) asimetrfa del metacarpo I y

II, d) proyección ósea ("flange") del metacarpo Il sobre el IfI, e) 1e

falange de dígito medj.al alargada, y f) proceso dorsolateral en

extremos proximal de metacarpo central. Los caractereg d) y f) son
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caracteres de Ios metacarpos de Tetanurae que supuestarmente asemejan

los metacarpos II-III-Me 1os no-tetanuros. Curiosamente, estos

caractéres estaban ausentes de Ia lista y matriz utilizados en eI

anáIisis cuantitativo de Xu et a.L. (2009), pese a que supondrían

evidencia a favor de BDR. Adicionalmente, eI anáIisis no incluyó eI

carácter a), pese a discutirlo como carácter potencialmente contrario a

1a hipótesis BDR. Nuestra examinación de Ia lista de caracteres de xu

ex a7. (2009) revela que no se coasideraron otros L7 carbios

morfológicos implicados por BDR. 10 cual sugiere que tal estudio

subestimó la evidencia a favor de LDR. Debido a tales circunstancias,

se consj-deró necesario Ia realización de nuevo estudio que considere

todos Ios caracteres y taxa relevantes.

Existe además evidencia de que 1a mano de ¿imusaurus no serÍa

representativa de un proceso gradual de perdida bilateral en e1 linaje

conducente a Tetanurae, y que en Iugar de ello habría evolucionado sóIo

al, interior de Ceratosaurj-a. Algunos antecedentes para

planteamiento son:

este

a) En Ceratosaurus y Elaphrosaurus JANENSCH 1920 (Ceratosauria

jurásicos, f ilogenéticanente ancestrales)/ se conservan manos que,

si bien son fragmentarias, demuestran que no existía eI grado de

reducción extrema del dedo I que se observa en ¿jmusaurus: Se

preserva un metacarpo I con una superficie artj-cu1ar bien definida,

que indica que aún existían falanges en este digj,to (cilnore L920,

Janensch 1925 )
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b) EI descubrimiento reciente de Eoabe-lisaurus mefi PoL & R AUHUT 2012,

de posición filogenética ancestral a Abelisauria (Figs. 5 y 10) y

con una mano bien preservada, que presenta de un dedo I. si bien

este dÍgito es reducido en tanaño, aún retiene la presencia de dos

falanges, misma condición presente en el dedo I de terópodos

pentadáctilos no-tetanuros. Esto indica que 1a condición

plesiomórfica de un dedo r bifalangeal estaba aún Presente en aI

menos algunos Ceratosauria (PoI & Rauhut 2012).

si bi,en en los resultados de1 análisis cuantitativo de xu et ¿1.

(2009), 1a hipótesis lDR, correspondiente con una identidad I-rI-IrI en

todo Tetanurae sale favorecida, siendo 6 pasos más corta que BDR, los

autores consideraron que ta1 diferencia era poco significativa,

argu¡¡entando que la evidencia embriológica abunda en argr¡¡nentos en

favor de BDR en aves, considerando que los dígitos en Tetanurae deben

ser identificados cono rI-rrI-Iv' utilizando Ia metodología cladistica,

pero al mismo tierrpo invalidando tos resultados obtenidos mediante

esta. como complicación adicional, surge Ia partj,cularidad que en el

análiEis fiLogenético de xu et al. (2009), todo eI set de caracteres

manuales (#398-518) fueron tlatados con Ia metodología de caracteres

dinámicos (Ramirez, 2OO7) ln¡e consiste en generar una lista de

caracteres aplicables a distintas estructuras seriales con eI fin de

testear diferentes propuestas de homología. Si se considera que cada

dfgito presenta una morfologia característj,ca, tanto en sus

proporciones, como en Eus aspectos anató[icos (facetas artj-cu1axes,



proyecciones óseas, número de falanges) se hace impracticable definir

caracteres generalizados para todos y cada uno¿ lo que redunda en una

serie de définiciones 'no aplicables,, en todos 1os taxa codificados, y

una gtran abundancia de caracteres no infolmativos utj-Iizados en e1

anáIisis.



HIPóTESIS DE TRABA'IO

AI incluir nuevos caracteres y taxa relevantes a un análisis

cuantitativo de parsimonia, Ia hipótesis LDR de homologia digital de

Tetanurae probablemente resultará favorecida sobre la hipótesis BDR.

Esto debido a que eI estudio previo de Xu et al. (2009) ignoró varias

trans formac iones morfológicas implicadas por BDR, y no incluyó taxa

relevanteÉ que no parecen apoyar Ia hipótesis BDR. tales como tetanuros

ancestrales gue no exhiben reducción de dedo It ni morfologlas

transicionales en Ios denás dígitos

Eipótesis específ icas :

1) La hipótesis LDR se mántendrá cono la más parsimoniosa aI

analizar la distribución de 1os caracteres sobre estructuras

fj-Iogenéticas levemente diferentes que considerarán algunos

debates vigentes respecto a las posición internas de los

terminales dentro de Theropoda.

2) tratar los caracteres multiestado con diferentes criterios de

parsinonia (ordénados y no ordelados ) no afectará loa

resultados obtenidos, manteniendo Ia ventaja de I,DR

3) Limusaurus no es uD taxón clave para aclarar la actual

discusi6n de honología, por lo que aI ser excluido del

anáIisis, los nesultados mantendrán 1a ventaja de LDR

29
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OB'IETIVO GENER.AL:

Resolver cuál hipótesis sobre homologia digitaf en Tetanurae (LDR ó

BDR) es más parsimoniosa, mediante eI ,,mapéo" de cambios morfológicog

involucrados en cada hipótesis sobre Ia filogenia de Theropoda, tomando

en cuenta nuevos caracteres y taxa relevantes, más allá de los

previamente considerados en eI estudio de xu et a7. (2009r.

obj etivos específicos :

a) Definir caracteres manuales particulares para cada hipótesis (BDR y

LDR), generando dos matrices codificadas para una selección de taxa

relevantes con descripciones publicadas de sus manos

b) Revisar en detalle eI anáIisis previo de xu et al. (2009) para

asegurarse de incluir todos Ios caracteres manuales informativos

utilizados en aquel estudio.

c) lncluir otros taxa relevantes, hasta ahora ausentes en ta discusión,

incluyendo formas en Ias que sólo recientemente se ha descrito Ia

mano en publicaciones, como Ma)ungasaurús, Eoabelisautus,

AastraTovenator y Carnotaurus.

d) comparar el número de pasos involucrados para cada hipótesis dé

homologfa (BDR vs LDR) sobre una hipótesis filogenética de consenso.

e) volver a comparar anbas hipótesis considerando todo carácter

multj-estado como no ordenado. Eato, para abordar Ia posibilÍdad de

que el ordenamiento de Ios caracteres afecte eI resultado entre BDR

Y LDR.



f) Demostrar Ia validez general de mapear caracteres manuales sobre una

filogenia, como alternativa más sinple a re-hacer eI anáIisis

filogenético de Theropoda para cada hipótesis de homologfa.

g) Argumentar que las conclusiones sobre homologla no se ven afectadas

por debates menores sobre detalles en la filogenia aI explorar éI

mapeo de caracteres en distintos arreglos fitogenéticos.

h) Expl,orar formas de abordar la crítica que Ia dj.ferencia en e1 número

de pasos para cada hipótesis está influenciada por las diferencias

de tamaño en las matrices de datos utilizadas en cada una de ellas

i¡ oepuración de los datog3 Identificar sóIo los caracteres decj,sivos

para diferenciar cada hipótesis de homologla- La razón para ello se

debe a que hay trans formaciones morfológicas muy alejadas del nodo

Tetanurae, ya que ocurrieron muy temprano en Ia evolución de

Theropoda, o en grupos muy anj,dados al interior de tetanuroE. Estas

se contabilizarán de igual forna, sea que se acepte Ia hipótesis LDR

o BDR para ]-a identidad de ].os dedos de Tetanurae. Estos y otros

canüios morfológicos que se repiten en los mismos nodos para ambas

hipótesis no afectarán el resultado en términos de diferencias en

númeno de pasos, y no son cruciales par.a distinguir entre e1las.



I.{ATERIALES Y MÉTODOS

FI¡SBNIA Y IA¡A ITIILIZADOS

Para comparar hipótesis sobre homol,ogf.a de Los digitosf y definir los

caracteres que cambian según cada una, deben discutirse especialmente

aquellos taxa en los que se conoce bien Ia mano. IJa mano no se preserva

con facilidad, siendo desconocj,da o muy fragmentaria en l-a mayoría de

terópodos, pero exj-sten descripciones publicadaE de manos

razonablemente completas para 25 taxa relevantes, representantes de los

principales grupos y categorías morfológicas involucradas en Ia

discusión, 10 que se di-scutirá en las siguientes secciones.

E1 árbol

Theropoda

la fig. 9 representa las relaciones filogenétj-cas de

acuerdo a distintos estudios cladlsticos, aplicadas a fa

muestra de 25 taxa relevantes con manos descritas en publicacÍones y/o

analizadas directamente en la colección de referencia. Las relaciones

filogenéticas más relevantes se encuentran bastante bien resueltas,

consistentes con todos los anáfiBis filogenéticos más exhausti-vos,

fijando restricciones cLaras aI debate sobre la identidad digital de

Tetanurae. Los árboles de las figuras L0 y 11 presentan modificaciones

Para indicar aquellos nodos en donde ar3n exi.ste falta de consenso.
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Neotheropoda

Averostra

TETANURAE

Megalosauria

Coelu rosau ria

Herrerasaurus

Eodromaeus

Towa

Megapnosaurus

Coelophysis

Dilophosaurus

Limusourus

Ceratosourus

Eoabelisaurus

Aucasaurus

Majungasaurus

Cornotourus

Torvosourus

Afrovenator

Baryonyx

Sinraptor

Yongchuonosourus

Xuanhonosaurus

Acroconthosaurus

Allosaurus

Austrolovenotor

Guanlong

Tanycologreus

Bombiraptor

Archaeopteryx

Fig. 9 Relaciones filogeuétieas coDaeüsuadas ale los taxa utilizados e[ el
presente estudio, basadas e¡ difereDtes estuaios claalísticos ate theropoda

(senter 2007, CarraDo et a7. 2OO8, xu et a.I. 2009, Nesbitt et ai. 2009, Ezcurra
et a7. 2OlO, Carrano eá a7. 2OL2l. Utilizando este cladograma restlingido como
base, se procedió a 1a optimización de los caractéres y sus trans formaciones,
contabil-izando el número de pasos para cada set de caracteres (BDR y tDR), e
identificando Ia posición de cada transformación en las distintas ramas. La
barra color crema abarqa a los taxa en 1os cuales se enfoca la discusión. La

barra de color rosa agrupa a los taxa del grupo externo



CoDfección de Batrices de caracteres manuales conveDcionales s€gf¡n laa

hipótesis LDR y BDR

A partir de fotografías y descripciones morfológicas disponibles para

25 taxa con nanos, representando los principales grupos j-nvolucrados,

se construj-rán matrices preliminares (taxa vs caracteres) de los

cambios morfológicos en los dedos implicados por Ia hipótesis I-II-III,

y otra para los cambios implicados por }a hipótesis II-III-fV. Los

caracteres de cada matriz se definieron de manera convencional,

utj,lizando comparación a grupos externos (Maddison et al. 1984),

comparando 1a morfología manual de Tetanurae con la de los terópodos

pentadáctitos no-tetanuros. Esto pernrite identificar los cambios en

carcacteres manuales involucrados por los escenarios BDR y LDR que

fueron codificados para una selección de taxa cruciales, generando

natrices de datos nanuales T,DR y BDR. Los caracteres definidos sumaron

un total de 62 para la h.ipótesis BDR y 51 para LDR y pueden ser

revisados en la sección ANExoS de este documento.

SBLECCIóN DE TAXA

SóIo se consideraron taxa para los cuáIes existen descripciones

publicadas de una mano razonablemente comPleta, o aquellos cuya

preservación de elementos permitía su inclusión en eI análisi6. Por

otra parte la posj-ción filogenética es tarnbién relevante. En

particular, eI debate debe centrarse en Ias ramas colindantes al origen

de 1os Tetanurae ( formas ancestrales de Tetanurae, grupos
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inmediatamente externos a Tetanurae; Fig. 9) donde Ia honología digital

eatá sj.endo debatida. Los carbios morfológicos producidos en ranas muy

alejadaE de este nodo (ya eea muy por fuera de Tetanurae, o muy anidado

aI intérior de Tetanurae ) tenderán a ser contados de igual forma tanto

en Ia hipóteEis LDR como BDR, resultando no-informativos para hacer

distinciones entre ambas .

CODIFIC¡,CIóN DE I.OS CARACTER.ES

Para la construcción de La matricés, Ios datos fueron recabados tanto

de las publicaciones originales de cada taxón, como de 1as revisiones y

aná1isis más exhaustivos realizados con posterioridad a su descripción.

Para aquellos taxa que careclan de la vista adecuada, o 1as

descripciones no son Ios suficientemente explícitas, se recurrió a Ia

matriz codificada por xu et aI. (2009), en aquellos casos en que no fue

posible obtener tal información (porque eI taxón en cuestión no fue

incluido en eI anáIisis de xu et a7 2OOg), se optó por codificar como

carácter descor¡ocido (?). Notable excepción a esto Ia hacen aquetlos

taxa que pudieron ser codifj-cados medi.ante su observaci-ón directa

(ltoLotipos, paratipos, o replicas) en visita a 1a colección de

referencia a la cual pertenecen. Ta1 es e1 caso de ,rerrerasaurus (PVSJ

373), CoeTophysis ( AMNH 6517)t Ceratosaúrus (USNM 4j35,tt ATlosaurús

(USNM 4735). Archaeopteryx (AMNH-FR 5120, AMNH-FR 9060), Bambirapxor

( AMNH 30554), TanycoTagreus ( AMNH 587), Ceratosaarus (USNM 4735),

Xuanhanosaurus (YpM 4938). Especial mención 6e debe a ph.D. Matthew

Carrano, curador de la colección de Dinosauria de1 National l,Ioseum of

NaturaT Historyt quien aportó con fotos de su autoria para Ia
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codificación de Aucasau.rus, carnotaurus, ?orvosaurus, como también con

j-lustraciones realizadas por et misno de Dilop¡osáuÍüs, Megapnosaurús,

Aftovenator y ?orvosau]"us.

Las unidadeE taxonómicas (OTU'S) utilizadaE en este estudio y el origen

de los datos con que sus caracteres fueron codificados se li5ta a

continuación:

l, Eerrerasautua tachiguaTaste¿sia Sereno y Novas 1993

¡,iaterial: Mano completa, articulada
Fuentes Sereno (1994)i Revisión directa de hototipo PVSJ 373

2l Eodroaaeua ¡lurp¡i Martinez 20LL

Materiat ! Mano completa, articulada
Fu€nte: Martinez (2011)

3) Iár,a Eallae Nesbitt et aI, 2009

tlaterial: Mano completa. descripción incomPleta

FueDte 3 Nesbitt ét al. (2009)

4, Dilophosaurua wetherlJJl l,lel1e6, 1993

¡.laterial. mano completa. articulada
Fuent€: fleltes (1993)t Dibujos y notas aportados por PhD. uatthew

Carrano.

5) coelopbysis bauri (cope, 1887)

¡i{aterial: }tano completa, articulada. unida a matriz nineral
Fuente: Cope (1887); revisión directa de especfinenes AMNH 7224 y

AMNH 30631

6l egapaoaaurus ráodes.{e¡sis (Raath, 1969)

¡i,raterial s Mano completa, con 5 dígitos



Fue¡t€: Raath (1969), rlustraciones aportadag por PhD. Matthew

carrano basada en espécimen Qc 1

7t Ceratosaurua naaicoraia cilmore, 1920

t¡¡aterlal3 L{ano casi completa, con metacarpos I-IVI y una falange en

cada dígito
Fuelte: cilmore (1920), revisión directa de holotipo usNu 4735

8) Ltljuraurua i¡exÉ.ricabiTis Xu et al. 2009

uaterl,al: Mano completa, con reducción de dígito I
Fue¡t€: Xu e¿ aI. (2009)

9l Eoabelisaurus ,,efi PoI & Rauhut 2012

uaterial: Mano completa, semi articulada
Fuenté! Pol E Rauhut (2012)

L0) ¡ucásaurus garridoí coria et al. 2OO2

xaterial: Mano completa, semi articulada
Eu€¿te. coria et al. (2002\ i Fotograflas provistas Por M. carrano

lL) ríajungaaauiu' cÍeaaLis6iaus (Depéret, 1896)

Material ! Mano completar semi articulada
Fue¡t€: Burch & Carrano (201-2)

12\ Car&otaurua sa8ürei Bonaparte et a7., L99O

l.laterLal: Mano completa

Fuent€ s Ruiz et a1 (2011)

13\ ,loEvo6aurua taE!€ti Galton & Jensen, 1979

Materlal: uetacarpos I, II y I1I, y falange I-1, referida a

Torovosaurus

Fuenté! calton & Jensen 1979

L4) AfroveiaXoÍ abakeDais Sereno et ai. 1994
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Mat€rial: Elementos manuales no articulados correspondientes a los
metacarpo I y II, falanges a-Lt I-2, II-1 (inconpleta), I1-3, IIl-3
y IfI-4 ( incompleta )

Fuente: Sereno et al (1994)

75) Baryonyx walkarii Charig & !.4ilner 1986

l(atorial: Falange ungual de gran tanaño, atrj.buida a dígito I
Pue¡te3 Charig & Milner (1986, 1997)

76t Sinraptor doagri lcurrie & zhao, 1993)

l,tatérial ! Elementos manuales aislados correspondientes a 106

metacarpos I1, III y fV completos, falanges no unguales f-7t La-2,

III-1 y una falange ungual (II-3 o III-4)
trueDte: Currie & Zhao (1993)

77 » vaDgcb,uaaosáurus zigoageasis (cao, 1998)

uaterial3 Elementos manuales desarticulados que i,ncluyen 1os

metacarpos I aI IVf y las falanges I-1 y II-1
Fuenté: cao ( 1998 )

18) tuá!áarosaurus qiTixiaersjs DongT 1984

Material ¡ uano prácticamente completa y articutada, sin falanges

Il-2, rf-3 y lff- t y presencia de vestigio de metacarpo Iv
Fuente! Dong (1984); revisión directa de holotipo YPM 4938

L9t AcrocaDthoaa¡¡rus atokensís Stovall & r,angston, 1950

l{aterial: Mano completa, desarticulada
FueDte: currie & carpenter (2000)

20, AJlosaurué fragilis Marsh 1877

¡.taterial: Mano completa y articulada
Fuente: Revisión de topotj-po USNM 4734 y molde YPM - PU 14554

27) AuatraTovenator wlntone¡sis Hocknull et aL. 2009
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l,lat€ria¡. Mano prácticamente completa, faltando eI metacarpo Iff. y
Ia falange I II-2
Fuénte¡ White et a7. (2012\

22) Cua,,ToDg l,l¡cail, xu ex a7. 2006

Material: Mano completa y articulada
FueDte 3 xu et aI. (2006)

23, l|anycolagreus topwilsot ll Carpenter ex a7. 2005

Material s t{ano prácticamente completa, desarticulada, sin
preservación de falanges III-1 y III-2
Fu€nte ! carpenter et aI 2005, revisión directa de YPM 56523 (molde

del original ) y holotj-po AMNI¡ 587 (originalmente asignado a
OrniXholesXes\

24t Ba!,biraptor feiDbeEgi Burnhan et á1. 2000

Material ! Dlano completa

FueBte 3 Revisión directa de holotj-po AMNH 30554

24) Archa€opteryx ,iLograph.lca Meyer, 1861

üaterial: Mano completa, articulada
Fu€nte: Revisj,ón directa de replicag del original AMNH-FR 5120 y

AMNH-FR 9060
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COüPARTCIóN DE trO}IOLOGÍAS POR MAPEO DE qAru¡,CTERES EN U!¡A FILOGENIA PRE-

ESI¡ELECID¿

Una vez construidas las matrices de caracteres manuales para BDR y !DR,

se analizó cada matriz como en un análisis filogenético convencional

utilizando MESQUITE v. 2.'14 (Maddison & Maddison ZOLOI I pero

restringie¡do Ia topologla compl.eta del árbol. Asf se obtuvo, con eI

criterio de parsimonia, eI núnero de pasos para cada matriz dentro de

este árbol xestringido. Luego, con Ia ayuda de pAUp* 4.0b10 (Sv¡offord,

2003) se obtuvo la optimj-zación AccTran y DelTran para mapear los

cambios morfológicos de 1a mano sobre eI árbo1 según BDR y LDR, y así

discutir Ia evoluci-ón morfológica en cada hipótesis. EI mismo método se

utilizó con caractexes ordenados y no ordenados para ver si nuestro

ordenamiento de caracteres multiestado estaba afectando Ios resultados.

Como árbo1 base se utilizó ta filogenia de Theropoda presentada en la

figura 12, basada en 1os anátisis que utiLizan información más

actualizada y extensa ( Senter 2OO't , carrano 2OOA , Ezcurra 2O!O ,

Carrano, 20L2i PoL & Rauhut, 2012).

Un anátisis detallado de Ia distribución de cada carácter en un árbol

filogenético es entregado por Mesquite v. 2.74 (Maddison & Maddison,

2010) nediante eI uso de Ia opción .Trace Character History,,. qué

permitió no soto poder verificar aquellas codificaciones que eran

equivalentes para arüas matrices, si no además poder discriminar Ias

transformaciones idénticas que ocurfan én cada matriz. Con esto se

pudo identificar cuales transformaciones son exclusivas para cada
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]¡]aLrLz, generando un árbol ,,podado,, de gran utilidad para comprender

1as diferencias que pudieron ocurrir en ambos escenarios evolutivos

(ver objetivos específ.icos, letra i)

Para obtener eI valor de parsimonia y 1as optimizaciones AccTran y

DelTl:an de aqueflos arboles filogenéticos con menor grado de resolucÍón

(es decir, incluyendo politomías que reflejen actuales debates

f.ilogenéticos ) , se utifizó nuevamente MESeUITE v. 2.14 (Madd.ison &

Maddison, 2010) ya que dicho soft\rare permite que la t.opologia de cada

árbol sea libremente modificada¡ entregando nuevas opt_imizaciones sobre

tales árboles. Las figuras 10 y 11 muestran 1as topologÍas alternativas

que fueron utilizadas.

á -o.

Fig. 10¡ Diferentes alternativas de resolución filogenética, que reflejan
distintos puntos de vista sobre las relaciones _intragrupo en Theropoda, y sobre
1as cuales se analizaron las posibles allernativas evolutivas de transformación
manual; (1) Coelophysoidea monofilético (Car:rano 2008, 2012); (2) Limusaurus en

posición menos derivada que Ceratosaurus (Xu e¿ aj, 2OO9); (3) Allosaurus
ancestral; {4) árbot sin ¿imusaur¡rs.
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Fig. 1l! Árbol filogeuético de menor resotución de grupoS internos utilizado en
e1 presente estudio a fin de reflejar los actuales debates sobré 1as relaciones

intragrupo, particularmente aI interior de Tetanurae.

aspEcros og posrcróx y oRrE!{racroN er¡ujo¡¡rce

Con el- fin de indicar de una manera exacta y precisa la posición y

dirección de las distintas partes d.el cuerpo d.é un vertebrado, se

emplean ciertos términos descriptj-vos que dében ser conocidos desde eI

principio. Para Ia intérpretación de estos términos debe quedar aguf

sentado que se aplican a un cuadrúpedo en posición ordinaria de pj,e. La

superfj-cie diri-gida hacia et plano de sustentación (eI suelo) se

denomina ventral, y ].a opuesta, dorsali las relaciones de ].as distintas

parctes en estas direcciones se designan en conformidad con estos mismos

nombres. EI plano lorgitudina]. meilio divide aI cuerpo en dos mj-tades

similares. Una formación o superficie más próxima que otra aI plano

medio se dice que es médial (o j-nterna) respecto de esta úItima, y una

formación o superficie más alejada que otra de1 plano medio se dj-ce que

es lateral (o éxterna). Los planos paralelos at plano medio son

sagitales. Los planos transversales o segmentalea cortan e1 eje
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longitudinal de1 cuerpo perpendicularmente aI plano medio. Un plano

fro¡tal es perpendicular a Ios planos transversales y medio. E1 extremo

del animal en que se halla 1a cabeza se designa como anterior
craneal, y eI extremo en que se hal1a 1a cola, posterior o caudal.

designan, de conformidad con esto, las relaciones de superficies o

formaciones respecto al eje longitudinal del cuerpo. Respecto a 1as

partes de 1a cabeza, 1os términos correspondientes son rostral y

caudal. cj-ertos términos se usan en sentido especial cundo se aplican a

los mj-erüros. tos términos proximal y alistal expresan distancias

relativas de algunas partes del cuerpo a partir de su eje tongitudinal.

Por debajo del carpo el término utilizado es doraal y palnar, y por

debajo deI tarso, dorsal y plantar.

PROXIMAL

Fig.12 ¡ orientaciones
anatóúicaa DaDuaIes,
represeütadaB cor Ia
¡tratto de .Ee¡¡erasáuru§
isc¡jg¡ua-lastérsiE eD
viata itorsal (izq. ) y
[edio-dorsa.¡. (cetrtro).
Los números romalos
indican 1a identidad de
cada dígito ( nodificado
de sererio 1993 )

o

Se

z.
-..{

PROXIMAL

DISTAL



RESULTADOS

1) Largo de árboles para ambas hipótesis:

E1 conteo de pasos, o largo de árboles filogenéticos, realizado sobre

eI árboL base propuesto en 1a fig. 9, dio como resultado 160 y 188

pasos para 1a matrices de caracteres LDR y BDR respectivamente,

señalando una ventaja relativa de 28 pasos menos para un posible

escenario de reducción lateral de dígitos en Eetanurae. AI considerar

todo carácter multiestado como no ordenado, los vafores disminuyeron a

157 (l,DR) y 182 (BDR), con una diferencia de 25 pasos en contra de BDR.

manteniéndose la ventaja relativa de 1a hlpótesis LDR.

Nq de pasos

NA Árbol filogeoético utilizado criterio
parsimot¡ia LDN BDR

L tsase (irg, y)
ord 160 188

No ord L5'l 1a2

TABLA 1r Resultados de largo de árboles obtenido al mapear 1os dos sets de
caracteres (LDR y BDR) sobre una topología pre-establecida de relaciones
filogenéticas. La columna en azul déstaca el meoor núméro de pa6o§ qué

involucra Ia hipótesis de reducción tateral de dígitos (LDR).

2) Número de pasos en topologías alternativas

Manteniendo Ia tendencia anterior, en Ios diferentes arregros

fiLogenéticos realizados a1 árbo1 base de la fig. 10 Ia matriz de datos

LDR obtuvo un menor número de pasos en comparación a su contrapartida.

EI número de pasos más alto alcanzado recayó en aquel árbol de menor

resolución (con mayor cantidad de politomias) para 1a matriz de datos

BDR con 199 pasos, siendo por tanto, Ia hipótesis filogenética y de

44



homologia de menor parsimonia. Las diferencias en n9 de pasos que se

presentan en los distintos arreglos del árbo1 base indicarían una baja

influencia de estos sobre Ia presente discusión de homotogía. A1

comparar cada mairiz de datos bajo diferentes criterios de larsimonia
(ordenado vs. No ot:denado)¡ se contabilizó una diferencia constante de

3 y 5 pasos para las rnatrices LDR y BDR respectivamente en todos fos

ár:boLes aLternat-ivos, misma diferencia que se observó en 1os resultados

de 1a tabla 1. para todos las afternat.ivas filogenéticas, 1a difeirencia

de pasos entre arbos sets de datos (LDR vs. BDR) sumó 28,/25 (ordlno

ord), con 1a excepción def árboL #7 (ver tabla 2) que, con 31/28 (or:d/

árbol de mayor <liferenc iano ord) pasos de diferencia se impone como el

entre ambas hipótesis.

rABLA 2: Resultados de 1ar:go de árbcrles cbtenido al mapear los dos sets de
caracteres (LDR y BDR) sobre diferentes arreglos fifogenéticos alternativos.

I,a columna en azul destaca el menor número de pasos que involuc¡.a la hipótesis
de reduccíón fateral de digitos (LDR). En rojo se destaca el valo¡ más afto

obtenido entre todas las filogenias alternativas.

N9 dle pasos

Árbot fitoge¡ético utilizaito Criterio
parsimonia LDR BDR

2
Coelophysoidea monof i1ético
(Fiq. 1o-1)

ord 160 188

No ord 1 5',7

3 Alfosauria resuelto (Fig. 10-3 )

ord 159 187

No ord 156 181

4
¡ir¡usaurus grupo hermano a
Ceratosaurus (Fig. 10-2 )

ord 160 188

No ord 157 182

5 *2+#3 ord 159 L8',t

No ord 156 181

6 #2+#3+#4 ord 159 187

No ord 156 181

'7 Arbol menos resuelto (fi!r. 11)
Ord 168 799

No ord 165 193
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3) Número de pasos sin .t jmusaurus

Limusaurus de cada uno de fos arreglos filogenéticos

número de pasos se reduce en :odos ellosr con respecto a

A1 excluir

a!alizados,

a

eI

1os anteriores resultados, entre B-lO pasos para La matriz LDR, y entre

17-16 pasos para la matriz BDR (a excepción del árabol de menor:

resolución #12 donde Ia diferencia fue entre 15_14 pasos). Si bien Ia

ventaja de 1a hipótesls l,DR se mantuvo, Ia diferencia entre anbas

matrices se acortó a 21l18 pasos (ord,/no ord) comparado a1 punto

anter:ior en los árboles #B-11 (tabla 3). es decir, 7 pasos menos de

diferencla en 1os menc.ionados ár L,o1es bajo anüos criterio de

parsimonia. En el caso del árbol #12 (tabla 3), y bajo 1a m.isma

compa::ación, fa dife_rencia se reduce en 6 pasos para ambos criterios de

parsimonra.

TABLA 3: Resultados de largo de árboles obtenido a1 mapear los dos sets de
caracleres (LDR y BDR) sobre diferentes arreqlos fiicgené+-icós alternativos,
pero exciui¡endo a ¡imusáu¡us- La colum¡a en azul destaca e1 meior número de
pasos que involucra 1a h.ipótesis de reduccion lateral de díqitos {LDR). En

¡ojo se destaca el valor más bajo obtenido e¡t¡e todas las filogeDias
alternativas,

!{9 de pasos

NA Árbol fitogeaético utitizatlo C riter io
parsimonia LDN BDR

B
árbo1 base exc luyendo a
Litnusaurus ( fig. 10-4 )

ord 150 1-1 r
Unord 148 766

9
Coefop, monofilét.ico s/
¿imusaurus ( Fig. 10-1,/4 )

Ord 150 7'tI
unord 148 166

10
Allosauria resuelto s/
Limusaurus (Fiq. 10-3,i 4)

ord 149 t7a

Unord 165

11 #9 + +10
ord L49 170

Unord t47 165

12
Árbo1 ñenos resuelto s/
¡imusa urus

ord 159 184

Unord 157 1',? 9
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4) Optimización y mapeo de caracteres sobre Ia filogenia

Todas 1as trans formac iones involucradas en cada nodo y terminaL de]

árbol filogenético base (fig. 9) fueron mapeados y se presentan en 1as

figuras 13 y 14. La observación 1os canlbios asociados a 1os distintos

nodos permitió determinar eI sentido que tomarían la evolución de Ios

dígitos a1 interior de 1os distintos clados para cada hipótesis (],DR

vs. BDR) / pudiendo también determinar cuáles de esos cambios son

equivalentes en ambas, es decir, no se ven afectados por los distintos

escenarios evoluti-vos. De esta forma se pudo déterninar que a1 interior

de los grupos más importantes de Averostra como lo son Ceratosauria,

Allosauria y Coelurosauria, existe una mayoria de trans formac iones que

se mantienen constantes independiente de1 criterio de homología que se

esté aplicando, siendo en los tres casos más de1 508 deI total de

trans formaciones . I,os valores exactos del número de pasos al interior

de estos clados, asi como e1 na de t:rans formaciones invariables frente

a cada hipótesis se presentan en 1a tabla 4.

IABT,A 4: Consistencia de fas transfolmaciones al interior de 1os clados de
Avérostra, donde se centra 1a presente discusión, Los cfados Ceratosauria,

Allosauria y coelurosauria presentan una inportante equivalencia de
transformaciones que son independientes de la hipótesis de homología con que

se analicen. (*) debido a1 bajo aporte de información manual provisto po!
Megalosauria, no se pudo deterninar si concurre en el mismo fenómeno

LDR BDR

Accfran DelTran AccTran DeITran

total anvar total anvar tot a1 rnvar total rovar

Ceratosau!ia 49 28 (s73) 4B 3s (73r) 50 28 (56r) 53 35 (66*)
(¡)

li

q)
Ei

llegalosauria* ,7 4 9 2 '7 4 10

Allosauria 22 18 (82r) 2I 16 (76s) 25 La <722» 29 16 (55?)

Coelurosauria 32 21 (60t) 33 27 164Zl 32 2X (60r) 34 2t (622\
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El mapeo de caracteres no solo evidencia un mayor número de

sinapomorffas aI interior de los ya nombrados nodos, si no ademáa Ia

notoria diferencia que se establece en los nodog Averostra y Tetanurae,

que en Ia hipótesis BDR (optimización AccTran) acumulan 10 y 15 cambios

respectivamente, de los cuales un bajo número corresponde a canbios

compartidos con LDR (ver figs. 13 y 14). Comparando esto último (para

BDR) en una opti-mización DelTnan¡ eI na de pasos se acorta en Averostra

a 2, pero en eI nodo Tetanuxae se mantiene una mayor acumulacj,ón de

transformaciones asociadas at cambio de ialentidad de los ¿lígitos,

sumando un total de lL cambios, y tan solo uno de ellos compartido con

f,DR.

Una acucioso anáIisis de cada carácter optimizado en los árbotes de

ambas hipótesis (LDR-BDR) para ambos crj-terios de optimización (AccTran

y DelTran) permitj,ó detectar cuá1es eran aqueltas trans formacíones

equivalentes o redundantes para ambas hipótesis, eliminándolas o

"podándolas. de cada árboI, obteniendo como resultado aolo aquellas que

son características para cada topologfa, como puede observarse en las

figuras 13 y 14.

Sabiendo que aI interior de Ceratosauria, Allosaurj,a y Coelurosauria

1os canbios son relativamente invariables al comparar ambos sets de

caracterés, vale preguntar équé cambios fundamentales en estos grupos

están siendo señalados er éstos mapas de caracteres? y si estos

permiten representar la evolución de los dedos aI interior de estos

clados. A continuación se listan los carnbios constantes en anbas
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hipótesis para los tres grupos mencionados, y además se incluyen las

autapomorfÍas que ocurren en ¿inusaurus y Ceratosaurus.

CERAIOSAURIA ! La mano ceraXosauriana ae caracteriza por la red.ucción

del dfgiXo f, menor curvaXura de las unguales (en los casos en que se

conocen), acortamienXo de 7os met.acarpos y sinpTificación de sus

arXiculaciones djs¿a-Zes (esto úlXimo tanbién ocurre en Coelurosauria)

#L7/29 - acortamiento dorso-ventral en superficie articular proxj,mal

de falange ungual II

#24/30 - unguat de dígito II se hace menos curva

#40/42 - ungua1 en dígito III se torna recta

#4f/43 - angostamiento en extremo distal del I.{c III

¿jIIusaurus (autaponorfías) r Su mano reúne muchas transformaciones,

siendo más derivada que pTesiomórfica. su anaxomia global ae asemeja

más a 7a de abeTisauridos, saTvo por no pÍesentar eI extÍemo

acortamienXo de sus lluesos. Canbios en 7a posición filogenética de

Li-musaurus a una posición más cercana a Abelisauridaé reduce el

número de pasos en 9 para BDR y 6 para LDR.

#1/L - ¡(c I pierde fatanges y se convierte en vestigial

#3/3 - red¡ccj-ón del Mc I a un 4Ot respecto at Mc II

#2L/26 - fosa de1 ligamento extensor en superfj-cie dorsal det Mc

III poco desaffollada

#23/28 - acortamiento de falange II-2 (ta más corta)

#24/30 - ungual del dígito fI se torna recta
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#28/41 - acortamiento dorso-ventral dé superficie articular
proximal en falange ungual III

#3'1 /38 - canbio de forma troclear a redoldeada en extremo distal
del Mc lfI

Ceratosautus (autapomorfías) r Muchos de sus caracXeres repiten

formas que ocurren por fueÍa de CeraXosauria, posibTemente de

carácter ancesXral con respecXo a oXÍos fheropoda pentadácXilos.

#4/4 - Reversión a un Mc I a1argado, doblando en longitud a su

ancho

#16/L4 - acortamiento Mc II (en relación at Mc III)

#36/39 - asimetrfa en cóndilos distales det Mc rrr

#4L/43 - reversión a extremo distal del Mc III ensanchad.o

lbelisauridae. La mano de esf,e clado reúne varias xransformaciones

comunes que la hacen ser deÍivada denLro de Ceratosauria

#3/3 - cambio en Ia proporción del Mc I, a un 608 de Ia longitud

del Mc II

#21/26 - fosa del ligamento exténsor en superficie dorsal del l,fc

III poco desarrollada

#25/25 - superfj,cie articular distal de1 Mc II se torna

redondeada, posible reversión en Ausasaurus

#30/37 - pérdida de1 proceso proximolateral abultado del Mc III.

posibte reversión en Majungasautus

#37/38 - ca¡nbio de forma troclear a redondeada en extremo distal

del Mc III
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ALLO§AUROIDEA 3 ¿os canbios que aqúi ocurÍen están referidos a

estructuras pequeñas, procesos óseos, zonas de inserción, y no con

proporciones enxre 7os huesos, o cambios en 7a forma de .¿as

articúTaciones que involucren canbios mayores de identidad entre

dígixos .

#7/19 - pérdida de1 cortrafuerte (tab) medial en Uc I

#30/49 - pérdida de proceso abultado en extrcemo proximo-lateral del

Mc III-IV

MetriacanthoEauria

#38/56 - Fosa extensora del Mc III-IV se profundiza

#42/60 - Reducción del dedo IV-v a un dÍgito sin falanges

Allosauria

#22/39 - asimetría de cóndilos distales del Mc II-III, se vuelven

10 más asimétricos en toda 1a mano

COELUROSAURIA. La gran acumulación de cambios que presenta este nodo, y

que tanbién se repite al interior de sus grupos anidados, se puede

inXerpreXar como ona anatomia manual muy derivada de este clado¡ en

relación a sus posibTes ancesXros neoxeXanuros. Abundan convergencias y

aaLapomoÍfías. La adición de oxros xaxa podrfa aumenxar esta diferencia

con tetanuros ancestraTes, incluso ro considerando grupos coÍto

Alvarez s aur idos, Ther iz inos aur ios y oxras torTnas muy dif erenc iadas
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#3/f4 - Mayor reducción en longitud det Mc I_rI con respecto

tetanuros ancestrales, solo un 4Ot de Ia tongitud de 6u metacarpo

].ateral

#4/22 - Alarganiento de1 Mc I a proporciones similares a ancestros

pre-averostros, pero además con adetgazamj,ento

#fO/26 - fosa extensora det !.{c I menos profunda o desarrollada, con

posible reversión ea euanlong

#21/40 - fosa extensora det !,fc fI menos profunda o desafio].].ada

#29/54 - aplanamiento latero-medj-aL del metacarpo III en vista
proximal, con posible reversión el cuanlong

#4L/47 - angostamiento del extremo d.istal del Mc III
#43/62 - Alarganiento det Mc Iv

Iyrarnosauroídea

#27/46 - caabio a posición ventrolateral del Mc III, posible

autapomorfía de cuanTong

Paraves s no exisxen transfoÍmaciones gue reaTmenxe idenxitiquen una

anaXomÍa ancestral para el ACMR enXre Banbiz:aptor y )\rchaeopteryx,

ya que 7a mayoría son conveÍgencias, o autapomorfías que caen en el

nodo por no conocerse en alguno de estos taxa.

#14/13 - ungual I supera en ta¡naño a ungual II, posib].e autapomorffa

de AzchaeopXeryx

#L9/37 - pérdida del proceso (flange) dorsolateral- del Mc II sobre

CI Mc III

#20/36 - Adelgazamiento de superficie medial-proximal del Mc rr
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#35/48 - Ia diáfisis del Mc Irr se hace curva

AVEROSIIRA, EEIAM'R¡,E Y NEOIEEIA}IURAE:

A dife¡encia de los clados anidados en Averostra, conentados

Previamente, pocos caracteres fueron podados en estos nodos, d.onde se

centra Ia présente discusión. Debido que es en e6tos puntos donde se

concentran 1os cambios que diferencian una hipótesis de otra, se

describirán con mayor detalle en la siguiente sección

5) Aaálisis de árboles con caracteres ,,podados,,

Una acucioso anáIisis de cada carácter optimizado en los árboles de

arüas hipótesis (LDR-BDR) para arbos criterios de optimización (AccTran

y DeITran) pelimitió detectar cuáIes eran aquelLas trans formaciones

equivalentes o redundantes para ambas hipótesis, eliminándolas o

"podándolas,, de cada árbol, obteniendo co¡no resultado so].o aquellas que

son características para cada topología, como puede observarse en las

figs. 13 y 14. A continuación se procede a tj-star las transformaciones

que ocurren justanente en aquellos nodos y taxa donde se ha estabtecid.o

Ia homología debatida de los digitos, es decir, en Averostra,

Ceratosauria, Limusaul:us I Tetanurae y Neotetanurae, sumando además al

nodo Coelurosauria que, si bien se aleja det debate, ya se observa una

acu¡nulación de trans formacj,ones que indicarían que la mano de este

último grupo es un elemento altamente derivado en relación a sus

ancestros. I.as trans formaciones se enumeran siguiendo el siguiente

orden3 # del carácter - (criterio de optimj-zación) - transformación



56

deducida (Ia lista compteta de caracteres se puede encontrar en Ia

sección ANEXOS )

Eipótesis BDR:

AVEROSIRA:

ll1 - (añbos) - reducción falangeal dígito I: 2 a 1 falange

#11 - (ACC) - pérdida de contrafuerte (tab) ventromedial en Mc I

#22 - (ACC\ - acortamj-ento de]. Mc II

#31 - (anbos) - reducción falangeal en dígito III¡ 4 a 3 falanges

#54 - (ACC) - carüio de forma en superficie articular proximal del

Mc Me subrectangular a triangular

CERATOSAURIA:

#34 - (AcC) - cambj,o de forma en superficié articular proximal del

Mc III de subrectangular a triangular

- Li!,usaurua (autapomorfias ) ,

#4 - (DEL) - acortamiento Mc I

#14 - (DEL) - alarganriento del Mc II respecto aI uc Iff

#15 - (ACC) - reversión a un dedo II trifalangeal

#22 - (Acc) - reversión a un Mc rr que dobla en longitud

dorsoventral a su ancho

#33 - (ambos) - acortamj,ento del ltc III respecto al Mc Iv

#40 - (Acc) - reducción en profundi-dad de fosa extensora deI Mc Irf

#51 - (ACC) - pérdida de fosa del tendón colateral en Mc IV
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IEEANITRAT ¡ 7a mayoría de 7as ttansfotmaciones puranente BDR asumen qúe

el dedo Iv debe haberse modificado a tal púnto de canbiat su superficie

aÍticu7ar, sumar 3 falanges no ungaales, y por 70 visXo reinveñtar úna

unguaT Iv que antes no estaba. Iambién debe desaparecer complexamenxe

el dedo I, sin ningtin rasxro o vestigio, y el dedo fI "asumir 7a

idenxidad" del desaparecido t, o al menos L7egar a asemejarse basxante.

*1 - (anbos) - pérdida compléta de1 dedo I

#13 - (Acc) - ungual de dígito rI pasa a ser Ia de mayor

#L5 - (DEL) - reduccj,ón de falanges en digito I1

*16 - (anbos) - cóndilos distales de Mc II se tornan asimétricos

(Ios más asimétricos )

*17 - (anbos) - área prox. det Mc II se hace más pequeña que Mc IfI

#23 - (¡:CC] - superficie medíal del Mc II se angosta

#24 - (ACCI - superficie articular prox. de Mc 1I se hace triangular

#44 - (ACC\ - ganancia de 2 falanges en dedo Iv

*45 - (anbos) - alargamiento próximo-distal del Mc IV

#46 - (anbos) - Iateralización de Ia posición det Mc IV

#4'1 - (Ac.C) - ensanchamiento de extremo distal de Mc IV

#51 - (DE!) - aparición de fosa de tendón colateral en Mc IV

*52 - (anbos) - expansión de superficie medial del Mc rV

#54 - (DEL) - superficié artic. prox. de Uc IV se hace triangular

#55 - (ACC) - superfj-cie artic. distal de Mc IV pasa a ser comple-

tamente troclear

#58 - (anbos) - ganancia de falange ungual en dedo Iv
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- Neotetanurae. Pocos canbios, casi todos ocurrieron en Tetanurae, y

acá solo conXinúan su nodificación

#14 - (arüos) - acortamiento del Mc I1 con respecto aI III

#32 - (ACc) - alargamiento penúItima falange en digito III

#44 - (ambos ) - dígito fv se vuelve tetrafalangeal

COELURO§AURIA I no hay cambios relevanXes en 7a discusión, más bien

XransfoÍmaciones propias de7 adeTgazamienXo de Los meXacarpos en

coelurosauria. Quedan absoluXamenXe fuera de 7a probTemáXica.

#4O - (a[bos) - reducción en profundidad de fosa extensora de1

metacarpo III

#53 - (ACC) - angostamiénto mediolateral de superficie articutar

proximal de Mc rv

Eipótesis LDR:

AVEROSIRA: Los cambios esXán asociados a un ajuste en 7a proporción de

7os meXacarpos, que se manxendrá en Te¿anuÍae

#4 - (DEL) - acortamiento det Mc I

#16 - (DEL) - alargamiento det Mc II en relación aI Mc IfI

#29 - (DEL) - superficie artic. prox. de Mc III se torna triangular

#38 - (Acc) - reducción en profundidad de fosa extens. del Mc III

CERAI'O§AURIA ¡ Cambios asociados a reducción del dígito I y eI III. Dedo

Iv se mantiene como un elemento vestigial, o asociado a una falange

pequeña y teminal

#1 - (anbos) - pérdida de 1 falange en dedo I



#7 - (ACc) - pérdida de contrafuerte ("tab4) en aspecto medial de

metacarpo I

#26 - (ACCI - reducción falangeal (1) en dígito III

#34 - (ACC) - aumento en grosor de Mc fII

- Limusaurus t sin cam.bi-os característicos tras Ia poda

IBIAI¡URAE ! Destaca 7a perdida completa del dedo IV, con reversiones

aisladas a an vestigio metacaIpal

#8 - (Acc) - ganancia de proyeccj-ón (ftange) dorsolateral en Mc r

#30 - (ACC) - pérdida de1 proceso proximo-tateral robusto en Mc III

#31 - (DEL) - pérdida de contrafuerte (,tab,) en aspecto dorsomedial

en Mc IIf

*42 - (arn¡.65¡ - pérdida completa de1 dígito rv

NEOIEIANURAE 3 Canbios en proporciones de 7as faTanges del dedo tII

#39 - (ACC) - alarga¡niento penúItima falange en dígito III

COELUROSAITRIA I Cambios en pÍoporciones de las fatanges de7 dedo tII y

simplificación de superficie arLicuTar disXat det mismo.

#39 - (ACC) - mayor alargamiento de penúItima falange en dlgito III,

alcanzando e1 doble de longitud que las otras falanges del digito

#41 - (DEL) - adelgazamiento del extremo distal en Mc III

#44 - (ACC) - acortamiento de ttc IV (solo cuanlong exhibe Mc IV)

#47 - (ACC) - adelgaza¡tiento de extremo proximal en Mc IV (solo

GuanTong exhibe un Mc IV)



DISCUSION

tfúmero de pasos y mapeo de caracteres

E1 menor número de pasos de LDR establece que deba ser tratada como Ia

hipótesis más parsimoniosa, sin embargo at tratarse de matrices de

diferentes tamaños. parte de esa diferencia podría deberse a los pasos

contados en esos 11 caracteres más de Ia U-sta BDR. De esta forma

podría debatirse que 1a sola ventaja numérj-ca no es en si misna 1a

comprobación de LDR como hipótesj,s más parsimoniosa. Sin embargo, como

se expondrá más adelante, Ia eliminación dé todo caráctér no

informativo de una matriz de caracteres dinámicos como Ia utilizada por

xu et al. (2009) tanbién genera matrices de dj-stintos tamaños. por esta

razón se hace necesario contrastar los resultados numéricos con un

anáIisis detallado de cada transformación optimizados en el árbol

filogenético. con los cambios mapeados en et árbol (Figs. L3 y 14) se

observa que, en anüas hipótesis, Ia mayoría de e11os están agrupados a1

interior de los grupos anidados en Averostra, es decir, Ceratosauria,

Allosauridae, y Coelurosauria, ocurriendo una situación similar por

fuera de Averostra, en "Coelophysoidea,, y fawa ( aunque con menor

acumulación de can cios ) .

La agrupación de caracteres (Figs. L3 y 14) en las ramas cor¡ducentes a

].os noalos escalonados de1 árbol es relativamente similar en los grupos

más alejados dé Ia discusión, como los Theropoda, Néotheropoda

60
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Los resultados

las diferentes

grupos menos

troncales al exterior de Averostra y Coelurosaur.ia dentro de Tetanurae.

La situación opuesta ocurre en 1os nodos Averostra, Tetanurae y

Neotetanurae, donde queda en evidencia que 1a diferencia numérica de

pasos esta en gran parte representada aquí, donde se requiere de una

nayor modificación de Ia anatomía manual en Averostra y Tetanurae, de

forma de poder hacer coherente la estructura manual en Tetanurae con

una identificación de digitos rf-fII-rv.

Posiciones filogenéticas alternativas

presentados en 1as tablas 2 y 3 ponen en evidencia

discusiones sobre posiciones filogenéticas dentro de

inclusivos como AIlosauridae, Coelurosauria. o

L¡musaurus

Neotetanurae
(Allosourus)

ffil
l/#,k

rfl\
fiu

Eig. 15 Eventual direccióñ del cambio en Ia morfología manual bajo un

escenario de reducción bilateral de dÍgitos (BDR) a partir de1 tronco eomún

Averostra, hasta 1a divergencia entre ceratosauria y Telanurae ' Nótese que

Ia modif-icación más radical la sufre la mano de1 tetanuro ancestral
hipotético

que

los

la

ACMR de
Ceratosauria
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consideración de Coelophysoidea como un grupo

separado o en su conjunto, si bien generan

monofilético, ya sea por

caÍüios en eI conteo de

pasos, en ningún caso provocaron una ventaja para Ia hipótesis BDR,

manteniéndose LDR como Ia más plausible con eI actual conocimiento. Con

esto se puede argumentar que 1as discusiones menores sobre la

resolución j-nterna de los grupos Ínternos

coelophysoidea no tj,enen relevancia en

homología.

Averostra y otros como

presente discusión de

logró

ambas

a

WroÉr¡"r¡t
dh&o IV

¡&ñ§ras¡ff 1¡§

dfgno n

rig. 16: IralsforEació¡ aligitat bajo Ia hipótesie BDR. f,a comparación del
dígito Iv (izquierda) entre un taxón ancestral y otro derivado muestra que,
de acuerdo a esta hipótesis. se requirió uDa reestructuración radicaL en 1a
morfología ósea, con adquiaición de nuevos elementos fatangeales. En un caso

inverso (derecha), la morfofogía det dedo II de una forma ancestral
(Eerrerasaurusl se transforma aI reducir el número fatangeal hacia clados nás

derivados ( fuente: sergio Soto-Acuña)

Generación de arboles "podados" e identificación de cambios

asociados en forma diferencial a cada hipótesis

Del total de cambios mapeados en e1 árbol filogenético,

identificar cuales representan la misma transformación

A]@ttat9
dhl'lo lv
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hipótesis (ver tabla de equivalencias en sección ANExoS), y

posteriormente excluirlos, generando un árbol aI que llamamos

"podado" (Figs. 13 y 14). Lo que inmediatamente se hizo evidente fue

que gran parte de los cambios excluidos se encontraban al interior de

1os clados de Averostra, es decir, ceratosauria, Allosaulidae y

coelurosauria, 10 que es coincidente con una mayor acumulación de

caflbios en estos clados (nle son poco relevantes para 1a actual

discusión sobre homologÍa de dfgitos. E1 número total de pasos tras la

"poda" del árbol base fue de 54 en LDR y 78 en BDR (en contraste con

Ios 160 [LDR] y 188 [BDR] de1 árbol sin podar presentados en tabla l.),

es decir que, aun eliminando aquellos pasos que no determinan nj,nguna

diferencia entre anbas hipótesis, 1a ventaja de LDR se mantiene,

sumando una diferencia de 24 pasos en total entre arbas. Estos

resultados permiten argumentar que los pasos adicionales que está

considerando BDR serían en gran parte debidos aI canbio de identj-dad

que debieran suf¡ir los dígitos para que puedan ser considerados como

II-III-IV al interior de Tetanurae. En efecto, aI mirar eI árbol de ta

figs. 13 y 14 se puede notar que en 1os nodos Averostra, Tetanurae y

Neotetanurae pocos son ].os canüios que pueden consj-derarse equivalentes

para ambas hipótesis, en especial en Tetanurae, donde só1o 2 de un

tota]. de 15 cambios acumulados fueron excluidos, identificándose aquí

lo que ya venia sj-endo evidente: aceptar un escenario evolutivo de

reducción bilateral de dígitos requiere de una mayor rnodificación Ia

anatomía manual en Ia base de Tetar¡urae.
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oiscusión sobre aspectos anatómicos de relevancia en BDR

Tomando en consideración 1os caracLeres exciusivamente BDR listados en

1a sección d.e resultados, se examinó cómo era su distribución en eI

cladograma completo, y se logró determinar que algunos de e1los tienden

a aparecer en forma de paralelismos o convergencias, en especial

aquellos referidos a modificaciones en 1as superficies articulares

distales de los metacarpos más laterales (Mc rrI y Mc rv) que tíenden a

tomar una forma red.ondeada, de menor relieve, en Ceratosauria y

Coelurosauria, por caminos compl-etamente independientes, posiblemente

relacionado a una menor flexibilidad de 1a articulacj-ón metacarpo-

falángica, pero en ningún caso correspondiente a una verdadera

sinapomorfía de todo Averostra. Algo similar es 10 que ocurre con 1a

ACMR de
Ceratosauria

Eig. 17: Eventual dirección del canüio en 1a morfología manual bajo la
hipótesis de réducción lateral de dÍgitos (f,DR) a partir de1 tronco común

Aver.osLra, hasta fa divergencia entre ceratosauria y Tetanurae ' En este
escenario, la reducció[ bilateral solo ocurriría en ceratosau¡ia'

BM)tat\u
Iu

Neotetanurae
(Allosdutus)

Ffr
ü f¡\1

t? H\,

HV
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Fj.g. 18; InterpretacióD ale la
homologia metacarpal bajo 1as

dos hipótesis. En la
secuencia superior izquierda,
que represé1ta a BDR/ exíste

una reducción gradual y
pérdida de 1os metacarpos rv
y v dentro de Theropoda. los

metacarpos I, II y IIf
mantienen sus proporciones.

Bajo e1 escenario BDR
( secuencia inferior) se asume
1a pérdida de1 metacarpo r y
v, además del cafibio en 1as

proporciones de 10§
metacarpos TI, IIl y IV.
(modif icado de original,

aportado por s. soto-Acuña )

Llamada fosa de1 tendón extensor del metacarpo frr que aparece en forma

paralela et Limusaurus. todo A.belisauridae, Coelurosauria y Ta\na. t'a

tendencia a simplificar las articulaciones distales en Ios metacarpos

laterales y a1 menor desarrollo de sus zonas de inserción de tejido

bfando es concurrente entre ceratosauria y Coelurosauria. en e1 primero

posiblemente debido aI extremo acortamiento de sus elementos óseos.

otros ca$bios anatómicos de carácter más discretos. como aquellos

referidos a procesog óseos (flanges), rebordes abultados (tabs). y

argumentados por xu eü a7. (2009) como aspectos de importancia en la

identidad de cada dígito, ni siquiera se mantuvieron tras Ia "poda" o

exclusión de cambios equivalentes, e .incluso para 1os metacarpos rrf y

IV presentaron diversos paralelismos en todo Theropoda.

AqueIlos canbios identificados como relevantes en 1a t:ansformación

manual hacia una identidad digital II-III-IV son:

Ar.hoeoptery,

ftl ft{

:{i,l
t.t

Ar.hoeopteryt

-ru

-------)

r¡cl *{ *n
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- Una importante reducción falangeal debiera ocurrir en eI dedo I,
perdiendo en priner lugar su falange ungual en Ia base de Averostra,

para proseguir con una reducción aun mayor, hacia un vestigio

metacarpal en Ceratosauria, o Ia completa pérdida de este dedo én

tetanuros ancestrales, no ocurrlendo reinvenciones posteriores de

esta estructura en Ios grupos más anidados de este c1ado,

- Una posible reducción en longitud del metacarpo Ir pudo haber

representado una fase transicional- en averostros ancestrales de

acortamiento proximo-distal de este elenento, para finalmente adoptar

proporciones similares a las que ostentase eI !.{c I ancestral, es

decir, un hueso acortado, sin embargo es una interpretación que debe

tomarse con cautela.

- Por otra parte, eI dlgito If debiera perder completamente una falange

no ungual a Ia base de Tetanurae para adquirir una condición

bifalangeal, sus cóndilos distates alterar eI plano de simetría

latero-medial y su ungual alargarse cons iderablemente.

- EI dedo III debe perder una de sus falanges no unguales eR Ia base de

Averostra, conservando solo 3 en total. posteriormente deberían

aumentar en tamaño cada uno de éstos elementos, asumiendo longitudeg

similares a su metacarpo III

- El dígito IV es sin duda eI que debe experi-nentar 1os mayores cambios

para que la hipótesis BDR sea coherente (fig. l6). Su condición

ancestral se presenta como un dedo monofalangeal, o como un vegtigio

metacarpal, condiciones preaentes desde Ee'rerasautus hasta

neoterópodos ancestrales En eI escenario más conservador (es decir,

asumiendo e1 menolc número posible de ca¡nbios), Ios tetanuros
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ancestrales debieron aumentar eI número de falanges, reinventando una

falange ungual (hasta ahora desconocida en Theropoda), srmando aI

menos 2 falanges no unguales más hacia neotetanuros, desarrollando

superficj-es artj,culares distales más complejas, tateralizando ].a

posición del dedo IV (cuya posición ancestral es ventrolateral a sus

vecinos), y sumando otra serie de carbios de su metacarpo que

permitan que este dedo ahora se parezca más a un dedo III ancestral,

como expansj,ón de su superficie medial-dorsal, adopcj,ón de una forma

triangular del extremo proximal de en vista dorsal, y un atargamiento

de este hueso a proporciones cercanas a su vecino medial.

la modificación manual extrema a 1a base de Tetanurae hace que esta

hj-pótesis de neducción bilateral de los dedos manuales en todo

Averostra sea menos plausible ( aunque no imposible), debido a tas

profundas modificaciones que sufren los dígitosr sín un mecanismo o

evento propuesto que permita reunir esa abundancia de cambigs

producidos bajo una hipótesis que explique tal concertación de

fenómenos .

Discusión sobre aspectos anatómicos de relevancia en LDR

la examinación de tos ca¡nbi,os exclusivamente LDR derivó en una

j-nevita.ble conclusión: la modificación manuat ocuffe en un grado menos

xadical, debido a que Ios dedos conservan su anatomfa e identidad tras

1a divergencia de los dos linajes averostros. Esto involucra que Ia

reducción bilateral de dígitos habrÍa comenzando después de la

divergencia de estos clados, posiblemente en los ancestros
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ceratosaurianos , y el tinaje tetanuro solo perdió eI dedo IV (con

reversiones a un vestigio metacarpal en algunoE representantes ) y un

paulatino adelgaza$iento del dÍgito fII en los Tetanurae de posición

menos derivada en eI cladogramar resultando en dedos muy gráciles aI

interj-or de Coelurosauria, con una morfología manual derivada, pero

conservadora en cuanto a Ias proporciones y número de elementos óseos

presentes. Aquellos ca¡nbios identificados

transformaci-ón manual en tDR son¡

como relevantes en Ia

- cambios en las proporciones de Ios elementos metacarpales a la ba6e

de Averostra, representados por et acortamiento del metacarpo I y un

metacarpo III más alargado que su vecino lateral, eI metacarpo If,

proporciones que se mantendrán constantes al interior de Tetanurae.

- La mano ceratosauria es representativa de un proceso de reducci6n

bilateral, con Ia pérdida de al menos una falange en el dígito I,

retención de un metacarpo I corto de menor conrp].ej idad anatómica, y

Reducción de1 dÍgj-to III con pérdida progresiva de fatanges hasta

Abelisaurj-dae. E1 dfgito fV se mantiene como un dedo de poco

desarrollo, caso semejante a1 de 1os Neotheropoda, pero más ancho y

acortado.

- En Tetanurae e1 gran cam.bio es Ia pérdida completa de1 dígito IV,

reapareciendo posteri,ormente en 1a filogenia en taxa o grupos

aislados so].o como un pequeño vestigio, sin falanges. por otra parte

e1 metacarpo III se torna más gráciI, con menor repxesentación de

proyecciones óseas, pero conserva 4 falanges.

- Alarganiento de Ia falange fII-3 en Neotheropoda, que ale aquí en más

pasa a ser Ia más larga de todas en el dedo III. No es posj-ble
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determj-nar si esto ocuffiría antes, en Tétanurae, debido a que no se

ha preservado esta falange en ningún MégaLosauria conocido

En Coelurosaria continua el alargamiento de Ia falange fII-3,

haciéndose desproporcionadamente targa en relación a las otras no

uuguales del dÍgito III. AI i-qual en BDR, es característica ta

sj-mplificación de las superficies articulares distales del dígito más

].ateral. situación compartida (en forma independiente ) con cj-ertos

ceratosaurios. Los rasgos del dígito IV no son relevantes, pues solo

están referidos a GuanTong, único Coelurosauria de este estudio con

un vestigio metacarpal IV.

Reducción bilateral de dígitos ocurre aI interior de

Ceratosauria

En eI caso de ceratosauria, y tal como se muestra en 1as figs. 15, 17 y

19, ocuEe una importante reducción y,/o acortamiento de 1os elementos

óseos asociados a cada dfgito, donde destaca Ia reducción bilateral.

Tanto en los resultados LDR como BDR se ve sFre 1a condj-ción de

reducción bilatera1 es característico aI interior de este clado, y que

forzar ideológicamente tal reducción hacia ta base de Averostra solo

genera una aculu1ación de carbios en Tetanurae, pero no mayores cambios

en Ceratosauxia. La evolución de Ia mano con dígitos I]-III-IV en

Limusaurus es mejor interpretada como si hubiese ocurrido después de un

fenómeno de divergencia desde e1 1inaje conducente a 1as aves, es

decir, solo al interior de Ceratosauria, o en sus posibles ancestros

troncales. De hecho, Ia evidencia se suma a esta idea, d.ebido a que Ia

mano de otros ceratosauria más cercanos a ¿imusaurus que a Tetanurae,
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aun mantienen un dedo I bien constituido: en los ceraLosaurios

tempranos Elaphrasaurus y ceratosaurus se observa un metacarpo I bien

desarrollado (no vestigial). con supe:rficies articulares para una

posible falange I-1, y el Eoabefisaurus un posible abelisaurido

ancestral. se conoce Ia mano completa con un dÍgito I reduc.ido en

tamaño pero anatómic amente completo'

tanto. la mejor interpretación es

Ceratosauria y aves poseía un dedo I

terópodos pentadáctilos t.empranos.

con dos falaoges (fig. 19). Por

aquella en que el ACMR entre

completo. bifalanqeal, tal como en

i ll lll lV No pre§ervado (inferido)
r-t(fl a,fi Li- )^A NGW@
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Fig. 19: Relacionés filogenéticas ale ceratosauria, calibrada

temporahaelte, donde se observa que ocurre uua retluccióa bilateral de
díqitos aI interior de este cla¿lo (co¡l mayor redlucción en

Á¡elisaurialae derivaalos). se puéde aprecial que -Eoa¡efisau¡us aun
presenta un dígito f que, a pesar de estar reducido en tañaño,

conserva sus eleinentos falangeales. Tat situación seria contradictoria
a una reduccrón de este dedo en averoslros aocestrales (tnodificado de

o-r-Lqinal, aportado por s. solo-Ac.¡ña; no a escala).
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La anatomia Eanual de Liausaurus tro represeDta una nraDo

u¡a €structura altame¡teaocestral para todo Averostra, si ¡o

derivada. rica e¡ autapormofÍas.

I,a diferencia en número de pasos que se da entre BDR y f,DR aI conparar

los distintos árboles propuestos excluyendo o no a LimusauÍus (tablas

Lt 2 y 3\ fluctúa entre 21 y 28 pasos en aquel árbol más resuelto (#1

vs. #8) y entre 25 y 31 pasos en eI de menor resolución (#j y #LZ).

generando una diferencia que acorta 1a distancia que existe entre BDR y

I,DR a 7 o 6 pasos, según se trate de aquet árbol de mayor resolución o

viceversa. sin embargo este estrechamiento de 1a ventaja de LDR sobre

BDR no es suficiénte para vatidar esta úItima, dejando como antecedente

que Ia presencia de Limusaurus no constituye ventaja alguna para

resol,ver un escenario evolutivo en favor de una hipótesis de reducción

bilateral, y que incluso suma un mayor número de pasos, haciendo de

esta menos parsimoniosa aún.

Otra situación que se hace evidente aI mirar 1as figs. 13 y 14 es que

dicho taxón acumula varias autapomorffas tanto en LDR como BDR, Ia

mayorÍa de las cuales son comunes para anbas hipótesis, dejando en

claro que Ia forma de Ia mano de .¿jmusaurus dista de ser de tipo

transicional, atribuible a Ia estructura del AC!,!R entre Ceratosauria y

Tetanurae, y que sé trataría más bien de una anatomía de carácter

derivado dentro de ceratosaurios. Afirmar que Ia mano de Limusaurus

refleja una condición ancestral de Averostra, no considerando su

anatomfa como derivada y sóIo argumentando su posición filogenética
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ancestral dentro de Ceratosauria, obliga a atribuir una re-

estructuración radical del esqueleto manual en eI linaje tetanuro, Io

que redunda en Ia situación de BDR como hipótesis menos parsimoniosa.

áPor qué este método supera al de caracteres dinámicos?

EI uso de caracteres dinámicos invotucra ta definición de un set de

caracteres que deben aer aplicables a cada etemento a comparar, para 10

cual es necesario que cada carácter definido sea apticable por igual a

cada dígito, a modo de poder codificarlos bajo distintas hipótesis de

homología. Este fue eI uso que se aplicó en xu et a7. (2OO9l, donde se

defínió un total de 120 caracteres, divj-didos en 24 rasgos para cada

dígito, 1os cuales se iban iterando y soto se reemplazaba e1 número que

correspondia a cada cua1, desconociendo de esta forma que cada dedo

tiene su identidad definida por rasgos propios, que no pueden ser

aplica-bles a todo dÍgito. De esta forma, a1 aplicar dj-cha metodología,

se introducen muchos datos no informativo, ya que no se podrán

codificar varios rasgos en, por ejemplo, aquellos dígitos vestigiales

qué no poseen procesos óseos llamativos, o un buen desarrollo de

superficies articulares o de inserción para tejj,do blando. Además la

inclusión de un número excesivo de taxa, la rnayoría de los cuales no

conservan elementos óseos manuales, y Ia codificación de clados

anidadoE muy a1 Ínterior de Coelurosauria, tales como Therj-zÍnosaurios

y Alvarezauridos, que ostentan anatomías manuales muy derivadas

respecto de sus posibles ancestros tetanuros y gue, por tanto, se
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alejan de Ia discusj,ón actuat sobre homologÍa, soto promueve un mayor

"empatanamiento" artificial de datos que, en et mejor de los casos,

serían excluidos del anátisis como no informativos. Por ejemplo, para

una muestra de 11 taxa de alta relevancia utilizados en el estudio de

Xu et a7. 2009 (HerrerasauÍus, Coelophysis, I,legapnosaurus

("SynXarsus"), DiTophosaurus, CeraLosaurua, Limusaurus, ATTosaurus,

Acrocanthosaurus t cuanTong y ArchaeopterF), una revisión detallada de

1os datos utilizados reveta que 98 de 120 caracteres en BDR (B2B) y 91

de I20 caracteres en rDR (808) eran invariabtes, inaplicables,

desconocj-dos o una combinación de estas categorÍas. ta eliminación de

caractexes no informativos no tuvo efécto sobre eI número de pasos para

cada hÍpóteBis, y reveló que pocos de sus caracteres manuales son

realmente informativos para la búsqueda del árboI más parcsimonj-oso

Usando esta misma muestra de 11 taxa, comparamos el método de

caracteres dinámicos (que re-hace toda 1a filogenj,a) con nuestro método

de mapeo sobre filogenias preestablecidas . Al mapealr los caractereE

utilizados por XU et a7. (2009) sobre una filogenia preestablecida,

encontramos que Ia conclusión es Ia misma: Un ,,empate,,, sin diferencias

significativas entre ambas hipótesis¡ 96 pasos para LDR y 95 para BDR.

Esto ejemplifica que eI resultado no depende de re-hacer la filogenia.

Más bien, Ias diferencias con eI estudio realizado en esta tesis se

deben a al revisión a fondo de los caracteres utilizados.

En cuanto a este virtual empate (96 LDR vs. 95 BDR), 1a conclusión es

idéntica a Ia obtenida por Xu et al. (2OOg) utilizando eI método de
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homología dinámica, Io cual sugiere que eI resultado no depende del

método utilizado.

Finalmente se propone que Ia técnica de mapeo utilizada en eI presente

estudio permite identificar con mayor facilidad aquellos caracteres que

son relevantes para una discusión específica de homología, a diferencia

del método de homología dinánica, que introduce muchos datoa no

informativo y dificulta una discusión detallada de Ia evolución de 1os

caracteres, al solo basarse en lcesultados numéricos, más que en

análisis de Ia optimización de los rasgos morfológicos tratados.



CONCLUSIóN

Los datos norfológicos de Ljrusaurus y otros ta).a no apoyaa la

ítlentificacióD ate dígitos II-III-IV eD Ietanurae:

En eI reciente anáIisis de los datos morfológicos de Xu et al. (2OOg)

1os pocos caracteres manuales relevantes se encuentran ,,empantanados,,

por una mayoría de caracteres no informativos. Nuestro método, en

contraste, conduce Ia atención directamente a caracteres útj-Ies para

discriminar entre alnleas hipótesis (BDR vs. LDR). A pesar d.eI argumento

de los citados autores de que ci-ertos caracteres pudieran haber sido

pasados por alto y que eI hallazgo de Limusaurus da soporte a una

hipótesis de reducción bitateral de dígitos, muchos (si no ].a mayoría)

de los paleontólogos especialistas continúan j-dentificando tos dedos de

Tetanurae como I-II-I1I. Los resultados del presente estudio se alinean

con esta práctica: Ia evidencia morfológica apoya fuertemente a LDR.

Además, eI mapeo de Ia evolución de tos caracteres manuales (usando

optimizaciones AccTran y DeITran ) revelan una j,mportante acumulación de

carbios morfológi-cos hacia e1 nodo Tetanurae en BDR (Fig. 13) cosa que

no ocurre en LDR. Consideranos improbable que estos resultados caflbien

en eI futuro, por ejemplo, con 1a definición de más caracteres para Ia

lista rDR, debido a que dicha definición sé encuentra réstringida tanto

por Ia realidad morfológica y e1 requerimiento de que eI carácter sea

informativo (es decir, relevante para eI resultado final). De manera

importante, incluir o excluir a -Limusau.rus no altelra e1 resultado. La

75
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evolución de la mano en ¿i¡nusaurus con digitos I y Iv reducidos es

mejor interpretada como habiendo ocurrido posterior a 1a divergencia

con eI linaje que conduce a aves (figs. 7 Y 19). De hecho, hay bastante

evidencia que la mano de otros ceratosaufios ' más cercanos a ¡jnusaurus

que a Tetanurae r aun mantenian un dedo I bien constituido: En los

Ceratosauria tempranos como -E-laplrrosaurus y Ceratosaoroa un se conoce

un metacarpo r con superficie articular distal bien desarrollada,

indicando Ia pxesencia de falanges, y en e1 abelisauroideo ancestral

Eoabelisaurus se conoce Ia mano completa con presencia de un dfgito r

reducido en tamaño, pero anatómic¿rmente completo, presentando dos

fatanges. Por tanto, Ia mejor interpretación es que el ancestro común

más reciente compartido por aves y ceratosauria poséía una dedo r

anatómicar¡ente completo (no reducido) como en aquellos dinosaurios

pentadáctilos tempranos.

No ea oecesario hacer u¡ Duevo aDálisis filogeaético cuando las

re1acioDes eÍtre ].os tara ya ae e[cueatra¡ bien éstablécidas

Por otra parte, la metodología aquí implementada se propone como la más

idónéa para tratar esta discusión particular sobré homología en

oposición a Ia de caracteres dinámicos, ya que evita Ia incorPoración

de un gran núnero de caracteres no informativos o inaplicables, y

permite tratar a Io éIementos óseos de cada dígito en forma Partlcular,

identificando los rasgos que definen su j,alentidad. Aatemás, la Posterior

optimización de 1os caracteres sobre una filogenia preestablecida
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permj-te contrastar dos hipótesis de homologÍa, identificando cuales d.e

Ios carbios son comunes para ambas, separando aquellos característicos

de cada una, y pudiendo determinar cuales rasgos son realmente

importantes en 1a discusión, evitando una acumulación de datos no

útiles para discriminar entre dos hipótesis de homología. Se propone

que, en lo posible, se prefiera este método para discutir homología de

rasgos anatómicos comp].ejos, siempre y cuando 1as relaciones

filogenéticas se encuentren bi"en estabtecidas y principalmente basadas

en otroa caracteres no involucrados ta discusión.
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LISTA DE CARACTERTS PARA HTPóTESIS I.DR

DIGIITO I

1. ( oral€nado ) Itfgito t, grado de reducciónr (O) bifalangeal; (1)
monofalangealt (2) vestigj,o metacarpal, sin falangés.

2. (ordeDaalo) Contactos de]. metacarpo I3 (O) solo contacta aI vecino
lateral en su basei (1) proxinálmente apoyado al metacarpo latera1,
con superficie de contacto pLana

3. (ordenado) Largo del metacarpo I réspécto aI métacarpo IIs (O) > 6Ot
de1 metacarpo rf; (1) 60-40t del metacarpo rri e) < 4OB del
metacarpo II

4. Relación loDgitud/ancho del metacarpo I: (O) eI doble de targo que de
ancho, (1) menos de1 doble del largo que ancho

5. Diámetro atiafisial del metacarpo I: (O) semejante aI metacarpo IIi
(L) muy delgado, 508 o menos de1 diá¡netro de metacarpo If

6.CoDtorno del metacarpo I en vista proxinal: (O) subrectangular, (1)
triangul-ar. ápex dorsal

T.Reborde o contrafuerte (tab) en aspecto medial dé]. netacarpo I,
visible como una proyección eD vista proxinal i (O) ausente; (1)
Presente

8. ProyeccióD (flaDg€) dorsolatéra¡. en nétacarpo I: (O) ausente; (1)
presente

9.Reborde (tab) vetrtrolateral en superficie proximolat€ral deL
metacarpo Is (0) ausente i (1) presente

10. Fosa exteasora en superficíe dorso-distal del métacar¡ro Is (O)
profunda, bien desarrotlada; (1) ].isa o muy somera

ll.Cóndilos distales del retacar¡ro 13 (0) fuertemente asimétricos, (L)
simétricos

12. (ordenaalo) Proporción déI largo falaage I-1 / metacarpo I: (O) menor
o igual a 1,5; (1) > 1,5 - < 2i (2\ mayor a 2.

l3.Curvatura de fa].ango ungual, dígito I! (O) fuertemente curvadai (1)
ligeranente curvada

14.Iamaño relativo de la unguat, dígito I! (O) aproximadamente igual a
la ungual del digito 1I; (1) más grande que Ia ungual deI dÍgito II

15.UDgua1 atel alígito I: (0) presente, (1) Ausente (modificado de #4Lg
Xu et a-l . , 2O09't
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DIOITO II

16. Largo del metacarpo IIr (0) menor o igual al metacarpo III; (1)
mayor que eI metacarpo llI

17. superficie articular proximal de falanEé ungual, allgito II: (0)
dorsoventralmente más alta que ancha mediolateralmente i (1) tan
ancha como alta

18. area e! vista proximal del lretacarpo II en relación al III: (0)
aproximadamente igual; (L) más grande que III

19. ProyeccióD dorsolateral del metacarpo II¡ (0) ausente; (1) presente

20. superficie nedial del netacarpo IIs (0) no expandida; (1) expandída
proximálmente

21. Fosa extenaora en auperficl,e dorso-distal del metacarPo rr: (0)
profunda, bien desarrollada, (1) Iisa o muy somera

22. <\o ordenado) Cónatitos distales del metacarPo rr: (0) ligeramente
asimétricos; (1) marcadamente asimétricos, Ios más asimétricos
entre los netacarPos.

23. (ord€nado) Largo de penúltina falange, dfgito II: (0) aprox. igual
a las otras falanges del mismo dígitot (1) más targa que Ias otras
falaogesi (2) má6 corta que ]as otras falanges.

24. curvatura de Ia fa1ange uugual. dlgito Ir: (0) fuertemente curva;
(1) Iigeramente curva; (2) recta

25. Articulación distal del Detacarpo II: (0) Iisa, redondeada i (1)
troc lear/ qinglimoide

DI6IIO III

26. Número de falaDges en dígito rrr: (0) tetrafalangeal; (1)
trifalangeal; (2) bifalangeal

2?. Posición relativa déI metacarpo II en re¡.aclón al [etacarPo IIr:
(0) Iaterali (L) ventrolateral

28. superficie articular prorimal de falange uagual, aligito rrr¡ (0)
dorsoventratmente más alta que ancha mediolateralmente i (1) tan
ancha como alta

29. (Do ordenado) contorno del metacarPo ¡II en vista Pro:aimal r (0)
subrectangular; (1) triangular. apex dorsali (2) dorsoventralmente
alta, mediolateralmente aplanada
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30. Proceso ¡.atera¡. abultado en ertreno pro¡ioa1 del metacarpo III! (0)
presente; (1) ausente

31. Reborile o contrafuerte (tab) en aspecto dor3onedial del Eetacarpo
III, sobrepuesto sobre eI metacarpo adyacente: (0) ausentei (1)
presente

32. - ELII.{TNADO -

33. Superficie n€dial del metacarpo III: (0) proximálmente expandidot
(1) no expandido

34. Dlánetro aliafisial del metacarpo III3 (0) simj.lar a los otros
metacarpos i (1) extremadamente delgado, 708 o menos det diámetro de
otros metacarpos

35. EJe diafisial del netacarpo ¡II: (0) recto; (1) curvo

36. sineürla latero-medial de la articuLación di8tal del metacarpo III:
(0) sinétrica o Iigeramente asimétrj,cai (1) fuertemente asimétrica,
Ia más asimétrica de todas

37. PorDa articulacióD distal del metacarpo IIIs (0) dorsalmente
redondeada, cóndilos vj.sibles en vista véntral; (1) completamente
troclear, cóndilos visibles en vista dorsal.

38. fo3a e:ite¡sora en superficie dorso-distal del m€tacarpo III¡ (0)
profunda, bien desarrollada; (L) Iisa o muy somera

39. (ordenado) Largo d€ penúltima falange, dlgito III: (0) aprox. igual
a las otras falanges del mismo dígito; (1.) nás larga que las otras
falangesi (2) aprox. eI doble de las otras falanges

{O. Curvatura de .¡'a uagual en dfgito IrI: (0) fuertemente curvat (1)
recta

41. I¡rcho del ertrero proximal de]. metacarpo III: (0) expandj-do (aI
menos eI doble respecto a diáfisis; (1) angosto

DIGITO IV

42. crado de reducción de]. dígito Iv! (0) una falangei (1) sin
falangesi (2) dígito IV ausente

43. Relación longitud/ancho del netacarpo IV: (0) e1 doble de lafgo que
de ancho; (1) menos del doble de1 largo que ancho

44. Longitud proximodistal del metacarpo rvr (0) > 25* deI metacarpo
IlI; (1) < 25t del metacarpo III
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45. Superficie articu¡.ar pro:.imal del metacarpo Iv:
mediolateralmente tan ancho coÍro dorsoventralmente a1to;
mediolateralmente angosto, dorsoventralmente alto

(0)
(1)

46. (uo ordenado) Co¡torno del metacarpo Iv en vista proxinal: (O)
subrectangulart (1) triangutar, apex dorsal; (2) redondead.o

47. Ertremo pro:.imal de]. motacarpo Iv en vista dorsal ¡ (O) no
expandido; (L) Iateralmente expandido ( mayor que en diáfj-sis)

48. Eosa del teldón colateral del métacarpo IV¡ (O) ausentei (l)
presente

DIGIIO V

49. Grado de reducción del dígito V: (O) una falangei (1) sin falanqes i(2) dígito V ausente

50. Longitual prorimodistal del metacarpo v en relación al netacarpo IV!
(0) mayor o igual al 25Zi (1) menor al 259

51. Relacióu lo¡gituat/ancbo del netacarpo v: (O) eI doble de largo que
de anchoi (1) menos de1 dobte de1 largo que ancho

52. Superficie articular pro:rimal de]. dÍgito v! (O) mediolatéralmente
tan ancho como dorsoventratmente alto; (1) mediolateralmente
angosto, dorsoventralmente alto
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DTGITO I

l. (ordenado) erado de reducció! det dígito I (Eodificaato de *398 y
#4OO de X! et. a7.. 2OO9): (O) bifalangeali (1) monofalangeal, (2)
vestigio metacarpal, sin falangesi (3) díqito f ausente

2. - ELIMINADO -

LISTA DE CARACEERES PARA HIPóTESIS BDR

3. (ordenaalo) Largo del metacarpo I en relacj.ón at metacarpo II
(nodificaato ale #405 Xu eü aI./ 2OO9) 3 (0) > al 60g del metacarpo rri
(1) 60-40t de1 metacarpo II, (2) < 4Og del metacarpo rr

4. Re].ación longitud/ancho deI metacarpo I (carácter #4O3 Xu eú a¡.,
2OO9): (0) eI dobte de largo que de ancho; (1) menos del doble del
largo que ancho

5. Diámetro diafisial de1 metacarpo I
(0) similar al de otros metacarpos i
o menos que en otros metacarpos

6. Contorno deJ. metacarpo I en vista
*411 xu et a7., 2oo9): (o)
subrectangulax

(carácter *4O7 Xu eL a7., 2OO9l .
(1) extremadamente delgado, 50E

proxinal (modifícaato do #400 y
triangular, apex doxsali ( 1)

7. FoBa extensora en superficie dorso-distal deJ. metacarpo I (carácter
*414 Xu eX a7., 2OO9): (O) profunda, bien desarrollada, (1) ].isa o
muy somera

8. Cóndilos distalés del metacarpo I (modificado de carácter #403 Xu et
a7.. 2OO9r: (0) marcadamente asimétricos, tos más asimétricos de
todos los metacarpos; (1) simétricos o ligeramente asimétrj,cos

9. Curvatura de falange ungual en dígito I (carácter #420 Xu et al.,
2OO9): (0) fuertemente curvai (1) débilmente curva

lo.Ealange uagual eD tllgito I: (O) presente; (1) ausente

1.1. Reborde o contrafuerte (tab) en aspecto ventromedíal del metacarpo
Ii (0) ausentei (1) presente

12. Iamaño relat.ivo dé Ia uagual. en dígj.to I (¡¡oatificado de carácter
#419 Xu et al., 2009): (0) aprox. igual a Ia ungual de1 dígito IIi
(1) más grande que la ungual del dígito II

DIGITO II

13.Iamaño relativo de la ungual en dígito II! (O) igual o más pequeña
que otras unguales; (1) 1a más grande de todas
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14. (ordenado) Iaoaño r€lativo del metacarpos II con respécto al fII!
(0) 60-100t de1 metacarpo rII; (1) de mayor tamaño que metacarpo
III; (2) 40-60* del metacarpo IrI, (3) < 40t del metacarpo III

15. craalo de reduccióD en dÍgito II (noatificaato do carácter l+424 Xu et
a7., 2OO9t, (0) trifalangeal; (1) bifalangeal

16. Có¡alilos disüales del netacarpo II! (O) ligeramente asimétricos o
simétricos i (1) marcadamente asimétricos, 1os más asimétricos de
todos .

17. Área proximal del Eetacarpo II en vista proximal: (O) igual a
metacarpo II; (L) más ancha que metacarpo Lt, (21 más pequeña que
metacarpo II.

18. Proyecciór ( flaage) é! borde dorsolateral del metacarpo II: (O)
presente i (1) ausente

19. Reborde o coDtrafuerte (tab) eD aapecto vettromedial del metacarpo
II. (0) ausentei (L) presente

20. Reborale o contrafuérte (tab) ventrolatéraI en superfície proxiroo-
Iateral del metacarpo rr (*426 Xu et a.1., 2OO9): (O) ausente; (1)
presente

21. Contactos iatet retacarpa].es del alígito II (redefinido de *428 xu et
al., 2OO9l ! (0) soto contacta al metacarpo latera]. en su basei (1)
proximáImente adosado a su vecino lateral, con superficj-e de
contacto aplanada

22. Relación loagitud,/ancho de.L metacarpo II (carácter *42f. x! et at.,
2OO9): (0) el doble de largo que de anchoi (I) menos del doble del
largo que ancho

23. Superficie nédia1 deJ' Eetacarpo II (carácter *432 Xu et al., ZOO').
(0) no expandida; (1) expandida proximálmente

24. Contorno de]. metacarpo II en vista proxieal (carácter *435 Xu et
a7., 2OO9l3 (0) subrectangulari (1) triangular, apex dorsal

25. Articulación distal del metacarpo II: (0) 1isa, redondeada; (1)
troclear/ginglimoide

26. Fosa erteDsora én superficie
(carácter *438 Xu et a7., 2OO9).
(1) lisa o muy so¡nera

27. (ordenado) Proporción eDtre la longitud de Ia falaDge II-1 (nás
proxinal) y eI metacarpo II (redefinicfo *439 Xu et aI., 2OO9): (0)
menor o igual a L,5; (1) f,5 - 2¡ (2\ > 2

dorso-distal de]' metacarpo II
(0) profunda, bien desarrollada;
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28- (orde¡ado) Lorgitud proxilro-distal de penúItiEa falange de]. dfgito
II (realefinialo *442 Xu et a¡., 2OO9r: (0) aprox. igual a otras
fafanges no unguales de1 mismo dÍgito; (1) más larga que otras
falanges no unguales; (2) más corta que otras falanges no unguales

29. Superficle artlcular proximal de Ia ungual del dfgito II (carácter
11445 xu et a7.¡ 2OO9): (0) dorsoventralmente más alta que ancha
mediolateralmente; (1) tan ancha como alta

30. (ordenado) Curvatura de falange ungual en dlgito II (carácter *444
Xu et aI., 2OO9): (0) fuertemente curva; (1) débilnente curvai (2)
recta

31. (ordenado) Nú¡néro de falanges en dlgito III (carácter #448 Xu et
a¡., 2009) ¡ (0) tetrafalangeal; (1) trifalangeali (2) bifatangeal

32. Largo d€ perúttima falatrge, itígito II: (0) aprox. igual a las otras
falanges de1 mismo dígito, (1) nás larga que las otras falanges

DIGITO III:

33. Loogitud relativa del netacarpo IIf con respecto al IV¡ (0) menor o
j-gual al metacarpo IV, (1) mayor que eI metacarpo IV

34. ColtorDo del metacarpo IrI é! vista proriDal (carácter *459 ¡u et
al., 2OO9): (0) subrectangular; (1) triangular, ápex dor6aI

35. Diámetro diafisial del metacarpo III (carácter f455 Xu et a7.,
2OO9) 3 (0) casi igual que otros netacarpos; (1) extremadamente
delgado, 703 o menos de1 diámetro de otros metacarpos

36. superfici€ Eedia¡. del [etacarpo deJ. dígito rrr (carácter *456 Iu et
a7., 2OO9t: (0) expandida proximáImente, (1) no expandida

37. Proceso dorsolateral déI nétacarpo IIt sobrepueato sobre e].
E€tacarpo IV: (0) presente; (1) ausente

38. Articulación distal del metacarpo III (carácter #460 Xu eL al.,
2OO9)! (0) troc lear/gj-nglimoide; (1) liso, redondeado

39. Sinetrla latero-medial de la articulación diatal del m€tacarpo III
(carácter *461 Xu et a7., 2OO9)¡ (0) simétrica o ligeramente
asj-métricai (1) fuertemente asimétrica, 1a más asimétrica de todas

40. Fosa erténsora eu Buperficie dorso-di3tal del metacarpo III
(caráctér *414 Xu et a7., 2OO9): (0) profunda, bien desarrolladai
(1) Iisa o muy somera
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41. superficie articular proximal de fala¡ge uDgual, atfgito IIf
(carácter #469 Xu et a7.,2OO9)3 (O) dorsoventralmente más alta que
ancha mediolateralmente i (1) tan ancho como alto

42. (ordeDado) Curvatura de Ia falaDge u¡gual eD dlgito III (caráct€r
#468 Xu eX al.,2OO9): (0) fuertemente curvai (1) débilmente curvai
(2) recta

43. A¡cho del e:.treoo distal (lel ¡Betacarpo III! (O) expandido (aI menos
é1 doble del ancho que Ia diáfisis, (1) anqosto

DIGIM IV

44. (ordenado) Número de falaDges del dlgito IV: (0) monofatangeali (L)
bj-falangeal; (2) trifalangeal, (3) tetrafalangeal

45. Longitud proximodistal del metacarpo IV en relacióD aI III: (0)
25-70* del metacarpo III; (1") 709 o más del metacarpo lII

46. PosicióD relativa de]' metacarpo Iv. (O) ventrolateral aI metacarpo
III, (1) lateral aI metacarpo III

47. A¡cbo del extresp tlistal atéI Eetacarpo IV! (0) angostoi (1)
expandido (al menos eI doble det ancho que su diáfisis en vista
dorsal )

48. Bjé ¿tiafisial deJ. netacarpo Iv (carácter l+478 xu et a7.,2OO9); (O)
rectoi (1) curvo

49. Proceso lateral abuttado en metacarpo Iv: (0) ausente; (1) presente

50. - ELIüINAT'O -

51. Foaa de1 tetrdóD colateral eD métacarpo Iv3 (0) ausentei (1)
presente

52. superficie medial de]. eetacarpo Iv (carácter *48O xu et a7., 2OO9li
(0) no expandida; (1) expandida proximálmente

53. Superficie articu].ar proximal del metacarpo Iv (carácter *481 xu et
a7., 2OO9): (0) ancho mediolateral iguala at alto dorsoventral; (1)
mediolateralmente angosto, dorsoventralmente alto

54. (uo ordenado) Coatorno del metacarpo Iv en vista proximal (carácter
*483 Xu ét aI., 2009) s (0) subrectangular; (1) triangular, apex
dorsali (2) mediolateralmente aplanado? (3) redondeado

55. Articu1ación atistal de]. metacarpo Iv¡ (0) dorsatmente redondeado,
cóndilos visibles en vj-sta ventral; (1) completamente troclear,
tróclea y cóndilos vísibles en vista doxsal



98

56. Fosa e:rtensora en superficie dorso-distal deJ' netacarpo Iv(caráctér *486 Xu et a7., 2OO9): (O)1isa o muy somera; (1)
profunda, bien desarrollada

57. Peaúlti¡ra faJ.aDge de]. ¿tlgito Iv (carácter *¿9O xu et al., ZOO').
(0) más larga que otras falanges del mismo dígito; (1) aprox. et
doble de largo que otras falanges

58. I'alange ut¡gua1 en atigito Iv! (0) ausente; (1) presente

59. Simetrla látero-medial de la articulación ¿listal de]. metacarpo IV
(carácter *485 Xu et a7., 2OO9): (O) sinétrica o ligeramente
asi:nétrica; (1) fuertemente asimétrica

DIGIITO V

60. (ordenaudo) crado de reducción ale]. atlgito v: (0) una falange, (1)
sin falanges; (2) dígito v ausente

61. Lotrgitud próxiBo-distal del Detacarpo V en retación al fV: (0)
mayor o igual a 258, (1) menor aI 25t

62. (no ordénado) Relación loDgitud/ancho de]. métacarpo V (caráct€r
#499 xu et a7.,2OO9)! (O) e1 doble de largo que de ancho, o mayori
(1.) más largo que ancho (menos deI doble), (2) tan ancho como largo

63. §uperficie articular proximal de]. métacarpo v (carácter #5O5 Xu eü
al., 2OO9) ! (0) mediotateralmente tan ancho como dorsoventralmente
alto; (1) mediolateralmente angosto, dorsoventralmente alto

64. CoDtorDo del metacarpo V en vista proximal (carácter *5O7 Xu €t
al., 2OO9) i (0) subrectangular; (1) triangular, apex dorsal


