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RESUMEN DEL TRABAJO

Theropoda es el Unico clado de dinosaurios que logré sobrevivir a la extincion de finales del Cretacico. Sus re-
presentantes actuales, las aves, son uno de los grupos mas exitosos del reino animal.

Los ter6podos no avianos también lograron un asombroso éxito evolutivo, resultado de su enorme capacidad
adaptativa, que les permitié ocupar una gran cantidad de nichos y expandirse por todo el planeta. Las més rele-
vantes de esas adaptaciones seran analizadas en el presente trabajo, siguiendo una propuesta filogenética propia

elaborada a partir de las mas recientes publicaciones.



INTRODUCCION A LOS TEROPODOS. RESUMEN PRELIMINAR DE SU FILOGENIA

Los dinosaurios se dividen en dos grandes linajes, diferenciables por la estructura de los huesos pélvicos: los
6rdenes Ornithischia y Saurischia 2 Los saurisquios también se escinden en dos lineas evolutivas, los subérde-

nes Sauropodomorpha, grandes herbivoros de Figura 1. Contexto filogenético del clado Theropoda

cuello largo, y Theropoda, el clado en el que se ———— Pseudosuchia (...) — Suchia (cocodrilos)
centra este trabajo (ver Fig. 1) *°. Archosauria— ——— Pterosauria
o . Ornithodira o
El término «Theropoda» fue acufiado en 1881 — Ornithischia
Dinosauria
por el reputado paleontélogo Othniel Charles Saurischia[Theropoda
Marsh 2. Proviene de las palabras griegas Sauropodomorpha

Onpiov, therion (animal salvaje, bestia) y modoc, podos (pie), por lo que su significado serfa «pie de bestia» > *,
Por aquel entonces, este taxon se utilizaba para agrupar a los dinosaurios carnivoros que se iban describiendo °.
Hoy en dia, tras casi 140 afios de descubrimientos, y a pesar de que efectivamente se trata del Gnico clado de
dinosaurios que desarroll6 una dieta carnivora, Theropoda ha resultado ser un grupo muy variado y complejo,
que incluye a animales de gran diversidad en cuanto a tamafio, morfologia, alimentacion, comportamiento, habi-
tat, etc. De hecho, se trata sin lugar a dudas del linaje de dinosaurios mas exitoso 2467 Ademas, fue el Unico
que sobrevivié a la extincion de finales del Cretéacico (hace 66 Ma, ver Tabla 1), siendo sus representantes ac-

4Y 6 - - - -
tuales las aves ™ °. Sin embargo, conocer la historia evolutiva Tabla 1. Divisiones del Mesozoico v su duracién

de los terépodos no solo implica esclarecer el origen de las [Era]  Periodo Epoca |Inicio — fin (en Ma)
. Superior 100 - 66
aves, uno de los taxones mas abundantes y diversos de la e Tnferior 145 - 100
o
fauna actual; sino que también puede, a través del estudio de %
N
las adaptaciones de sus diferentes grupos, ayudar a com- %
prender los mecanismos que conducen al éxito evolutivo, e

incluso el propio proceso de diversificacion y evolucion.
Originariamente, los terépodos compartian ciertas caracteristicas heredadas de sus antepasados arcosaurios. De
estos rasgos ancestrales, el unico mantenido por todos los grupos del clado es la locomocién bipeda, que siguen
conservando en la actualidad las aves > . Otros atributos primigenios de Theropoda son la posesion de dientes
con bordes aserrados, asociados a una dieta carnivora, y la posesién de manos prensiles; aunque estas caracteris-
ticas ya no fueron retenidas por todos los terépodos **: en materia de alimentacion, por ejemplo, algunos gru-
pos adquirieron dietas herbivoras u omnivoras, abandonando el carnivorismo ancestral del linaje °.

Las relaciones entre los distintos subclados de Theropoda son muy complejas, y las clasificaciones han cambia-



do dréstica y continuamente durante los Ultimos treinta afios con el descubrimiento de numerosos taxones y con
el desarrollo de las técnicas cladisticas *. Actualmente, los grandes grupos se encuentran bien definidos, y mu-
chas de sus interrelaciones estan bien trazadas. Pese a ello, otras se desconocen 0 no existe un consenso por par-
te de la comunidad paleontoldgica ni sobre ellas, ni sobre la posicion de varios taxones concretos * °.

En este trabajo se presenta una filogenia integrada elaborada a partir de los datos proporcionados por publica-
ciones recientes. Se ha seguido principalmente la propuesta filogenética de Hendrickx et al. (2015) *; modifi-
candola a partir de las nuevas aportaciones de Rauhut & Carrano (2016) ®, Novas et al. (2015) °, Novas et al.
(2016) *°, Brusatte & Carr (2016) ™ y Xu et al (2015) *?, principalmente. A continuacién se presenta un breve
resumen de dicha filogenia, que es la base sobre la que se estructuran los apartados de este trabajo, en los que se
tratan en profundidad los clados que componen Theropoda (ver Fig. 2).

Figura 2. Filogenia de los principales clados de Theropoda. Presencia de plumas, incubacion y fitofagia
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En sus primeros tiempos, Theropoda estaba representado por unos pocos géneros de escasa especializacion y

sauria. Los simbolos indican:

\W presencia de protoplumas,
ﬁﬁpresencia de plumas com-
plejas, !comportamiento de
incubacion, {’\o incorpora-
cion (parcial o total) de mate-
ria vegetal a la dieta en uno o

varios taxones del clado.

caracteristicas primitivas, muy similares entre si. Por ello, sus afinidades no estan del todo claras, y algunas
formas consideradas teropodos basales podrian tratarse en realidad de sauropodomorfos basales, o incluso de
saurisquios primitivos #*°. Entre estas formas basales destacan la familia Herrerasauridae y los géneros Eorap-
tor y Eodromaeus, de Argentina; y Tawa, de EE. UU. (Todos ellos se comentaran en el APARTADO 1).

El grupo hermano de Tawa recibe el nombre de Neotheropoda, e incluye al resto de los terépodos, comprendi-



dos en los tempranos linajes Coelophysoidea y Dilophosauridae (tratados en el APARTADO 2), y en un gran
grupo conocido como Averostra *.

Averostra es el clado del que surgieron las principales lineas evolutivas de Theropoda, aquellas gue prolongaron
su existencia hasta el final de la Era Mesozoica y aquellas que sobrevivieron hasta nuestros dias (las aves). In-
cluye a Ceratosauria (APARTADO 3) y a Tetanurae *, que comprende a su vez a tres grandes linajes de tero-
podos: Megalosauroidea (APARTADO 4), Allosauroidea (APARTADO 5) y Coelurosauria °.

Coelurosauria es un grupo muy diverso, y las relaciones filogenéticas de sus subgrupos son muy complejas y
dificiles de definir, siendo algunas motivo de debate *. Existen 10 grandes clados bien definidos de celurosau-
rios: Tyrannosauroidea, Compsognathidae (ambos en el APARTADO 6), Ornithomimosauria, Alvarezsau-
roidea, Therizinosauria (APARTADO 7), Oviraptorosauria, Scansoriopterygidae, Dromaeosauridae,
Troodontidae (APARTADO 8) y Avialae *°. El Gltimo de estos grupos, Avialae, que es el clado que incluye a
las aves y a otros linajes estrechamente relacionados con ellas (y que podrian considerarse “aves” en un sentido
amplio), no seré tratado en este trabajo, aunque cabe mencionar que los hallazgos de los Gltimos afios han evi-
denciado que la distincion entre terépodos avianos y no avianos no esté tan clara como se pensaba * .
Actualmente, los debates mas importantes con respecto a la filogenia de los terépodos son los referentes a la
identidad e interrelaciones de las formas basales, las afinidades del pequefio clado Megaraptora (que se trataria o
bien de un grupo dentro de Allosauroidea o bien perteneciente a Tyrannosauroidea, véase el apartado 5), la po-

sicion exacta de Scansoriopterygidae, y las interrelaciones entre Dromaeosauridae, Troodontidae y Avialae 7.

OBJETIVOS

El presente trabajo pretende, mediante la revision bibliogréafica de las Ultimas aportaciones, elaborar una hipote-
sis filogenética integrada del clado de dinosaurios Theropoda, comentando las diferentes caracteristicas morfo-
I6gicas de cada linaje e incidiendo en aquellas adaptaciones clave que contribuyeron a su especializacion, y por
ende a su diversificacion. Asi, se intentara mostrar una vision panoramica de la diversidad de este clado, en la

que se vera reflejada su enorme adaptabilidad, que condujo a su extraordinario éxito evolutivo.

METODOLOGIA DEL TRABAJO

Al tratarse de una revisién bibliografica, la dinamica de trabajo se baso en la bisqueda de bibliografia relevante,
fiable y actualizada. Se han utilizado tanto libros como articulos cientificos. Para la blusqueda de articulos se

utiliz6 Google Académico y bases de datos como Web of Science, Scopus y ScienceDirect, entre otras; usando



como palabras clave términos relacionados con la temética de este estudio, como “Theropod”, “Theropod phy-
logeny”, “Theropod adaptations”, “Theropod evolution”, etc. Una vez obtenida la informacion, se ha procedido
a revisar e integrar todos los datos y aportaciones sobre el clado Theropoda, descartando la informacién desfa-
sada y seleccionando la més reciente y la méas aceptada por la comunidad paleontoldgica, con el fin de ofrecer

una visién integrada, actualizada y coherente de la filogenia y la diversidad de los terépodos.

1. ORIGEN DE LOS TEROPODOS. FORMAS BASALES

Se calcula que los primeros terépodos debieron originarse a finales del Triasico Medio °. No obstante, los fosiles
mas antiguos de posibles ter6podos datan de hace 230 millones de afios, a mediados de la primera época del
Triasico Superior (ver Tabla 1), y provienen de los yacimientos de Ischigualasto, en Argentina ’. Estos dinosau-
rios poseen rasgos muy primitivos, resultando muy similares en lo referente a su anatomia general > °. Al diferir
solo en un pequefio nimero de caracteristicas menores, sus afinidades filogenéticas no resultan claras *°.

El miembro méas basal de Theropoda podria ser Eoraptor (ver Fig. 2), uno de los dinosaurios mas antiguos °. Se
trataba de un animal pequefio, de 1 m de largo *, aparentemente carnivoro y con rasgos muy primitivos. Por ello,
también se lo ha situado en la base de Saurischia (ver Fig. 1), previo a la separacion de sauropodomorfos y teré-
podos; y recientemente ha sido considerado un taxén basal de Sauropodomorpha %>,

Otros terdpodos primitivos, coetaneos a Eoraptor, son los que conforman la familia Herrerasauridae, como He-
rrerasaurus y Staurikosaurus 2. Los herrerasauridos fueron los teropodos basales de mayor tamario, sobrepasan-
do los 3 m de longitud media *. Su posicion filogenética tampoco esta clara: ciertos analisis los sitGan en la base
de Saurischia, aunque muchos otros reafirman su condicion de terépodos ° (ver Fig. 2).

El taxén mas antiguo considerado un verdadero terépodo por la comunidad paleontolégica es Eodromaeus *.
Proveniente del mismo yacimiento que Eoraptor, Eodromaeus presenta caracteristicas osteoldgicas de las que
este carece, como la posesion de fenestra promaxilar, y que hacen incuestionable su adscripcién a Theropoda * .
Un género mucho mas tardio que los anteriores es Tawa, de mediados del Triasico Superior de Nuevo México,
EE. UU. 7 (215 Ma, ver Tabla 1). Se trata de un taxon de notable importancia, ya que se considera una forma

transicional entre los terépodos primitivos anteriormente mencionados y el resto del clado (Neotheropoda) * .

2. COELOPHYSOIDEA Y DILOPHOSAURIDAE

COELOPHYSOIDEA constituye la primera gran radiacion de terépodos, estando ya presente a mediados del

Triasico Superior ” y ocupando el nicho de pequefios depredadores generalistas. Durante esta época, prolifera-



ban grandes arcosaurios proximos a los cocodrilos, como los rauisuquios (Rauisuchia), que ostentaban el puesto
de principales depredadores. La competencia con estos grupos imposibilitd que los celofisoideos pudiesen ocu-
par posiciones troficas mas elevadas y/o mas especializadas, y que pudiesen diversificarse en lo que a tamafio se
refiere “°. Asi, en conjunto eran terépodos de pequefia a mediana envergadura y constitucion ligera, que poseian
craneos estrechos y cuerpos alargados y graciles “°. En lo referente a su etologia, parece ser que algunos, como
Coelophysis, poseian algun tipo de comportamiento gregario, teoria sugerida por el hallazgo, en varios yaci-
mientos, de cientos de ejemplares en distintas fases de crecimiento agrupados en espacios muy reducidos > .
DILOPHOSAURIDAE es un clado que vivié exclusivamente durante el Jurdsico Inferior. Los miembros de
este grupo median entre los 4 y los 7 m de longitud, por lo que fue la primera linea evolutiva de Theropoda que
alcanzd grandes tamafios. Asimismo, los dilofosauridos fueron los primeros terépodos que se convirtieron en los
depredadores dominantes de sus entornos, debido a la extincion al final del Tridsico de los grupos de arcosau-
rios que acaparaban la mayoria de nichos ecolégicos ’. Su caracteristica mas distintiva son sus finas y redondea-
das crestas Oseas, situadas paralelamente sobre sus craneos. Probablemente estas crestas eran utilizadas como
elementos de exhibicion durante el cortejo, o como sefiales de reconocimiento intraespecifico .

A pesar de ser relativamente comunes hasta esa época, tanto Coelophysoidea como Dilophosauridae se extin-

guieron al final del Jurasico Inferior, siendo reemplazados por los clados surgidos de Averostra * .

3. CERATOSAURIA

CERATOSAURIA aparecio a principios del Jurasico Superior. Aunque durante este periodo era un grupo poco
abundante en los ecosistemas, en el Cretacico Superior llegdé dominar gran parte del globo, sobre todo en el he-
misferio sur ®’. Consta de las familias Ceratosauridae, Noasauridae y Abelisauridae ® (ver Fig. 3).

Ceratosauridae incluye a los miembros mas basales del grupo, que habitaron Europa y Norte y Sudamérica a
finales del Jurasico y principios del Cretacico. Eran de complexion robusta y tamafio grande, y se caracterizaban
por la considerable longitud de sus dientes con respecto a las dimensiones de su craneo, la mayor de entre todos
los terépodos °. Ceratosaurus, el género mejor conocido, presentaba un prominente cuerno nasal y dos crestas
seas que sobresalian por encima de sus ojos * °. Como en otros terépodos, se interpreta que estos adornos cra-
neales servian o como sefiales de reconocimiento intraespecifico, 0 como elementos de exhibicion durante el
cortejo. Sin embargo, el cuerno de Ceratosaurus posee una estructura muy robusta, por lo que podria haber sido
utilizado en confrontaciones con otros individuos, aunque funcionando mas como mecanismo de proteccion

frente a mordeduras en la cabeza que como elemento ofensivo en si °.



Figura 3. Filogenia detallada de Theropoda
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Noasauridae estd constituida
por ceratosaurios esbeltos, de
tamafio pequefio a mediano y
gran diversidad morfoldgica,
aunque escasamente conocidos *
’. Entre las formas mas primiti-
vas de esta familia se encuentra
Limusaurus, del Jurasico Supe-
rior de China, que resulta parti-
cularmente interesante porque se
trata del terpodo herbivoro mas
antiguo conocido "# (ver Fig. 2).
Limusaurus poseia una cabeza
pequefia, una boca carente de
dientes y provista de pico, y un
cuello alargado. La proporcion
entre el fémur vy la tibia indican
gue llevaba una vida cursorial,
es decir, que estaba adaptado
especificamente para correr, se-
guramente para huir de los de-

predadores. Sus restos foésiles

conservan gastrolitos, sefial inequivoca de su dieta fitéfaga. Limusaurus comparte todos estos rasgos con un

grupo de teropodos que ocupd el nicho de herbivoros cursoriales durante el Cretécico: los ornitomimosaurios

(tratados en el apartado 7), lo que supone un destacable caso de convergencia evolutiva *°.

Otro noasaurido cuya morfologia contrasta con el anterior, de modo que sirve para ilustrar la diversidad de este

clado, es Masiakasaurus, del Cretacico Superior de Madagascar . Su rasgo més notable es su denticion pro-

cumbente: las filas dentarias se prolongan sobre el borde de la mandibula, sobresaliendo hacia afuera °. Se han

propuesto varias hipotesis sobre la funcidn de esta peculiaridad anatémica, entre ellas que Masiakasaurus usaba

sus dientes para ensartar pequefias presas, como lagartos o peces ®.



El Gltimo linaje de ceratosaurios lo constituye la familia Abelisauridae. Compuesta por terépodos de gran en-
vergadura, se origind en el Jurésico Medio y se extendi6 por préacticamente toda Gondwana, llegando a dominar
los ecosistemas del hemisferio sur durante el Cretacico Superior. En Africa y Sudamérica, los abelisauridos pu-
dieron prosperar cuando entraron en declive los espinosauridos y los carcarodontoséauridos, que eran los princi-
pales depredadores de estos continentes (ambos grupos seran tratados en los apartados 4 y 5 respectivamente) *
67 Se caracterizaban poseer hocicos cortos y redondeados, craneos altos y robustos con distintos tipos de protu-
berancias 6seas * >y brazos altamente reducidos, de funcionalidad muy limitada °. Carnotaurus, de Argentina,
y Majungasaurus, de Madagascar, son dos ejemplos representativos. Carnotaurus poseia un par de prominentes
cuernos 6seos sobre los ojos y los flancos cubiertos por un mosaico de grandes escudos dérmicos, conocidos
gracias a impresiones fosiles de su piel. Estas estructuras pudieron servir como proteccion durante combates in-
traespecificos * ®. Majungasaurus, por su parte, resulta de especial interés porque sus fosiles revelan que poseia
conductas canibales. En distintos especimenes se han encontrado profundas marcas de dientes que solo pudieron
haber sido realizadas por otros individuos de la misma especie: el patron dental coincide perfectamente y Ma-

jungasaurus era el tnico gran carnivoro existente en Madagascar durante el Cretécico Superior °.

4. CHILESAURUS Y MEGALOSAUROIDEA

El recientemente descrito Chilesaurus (en 2015), de finales del Jurasico, posee ciertas caracteristicas que difi-
cultan su clasificacion, ya que se trata de otro caso de adaptacion temprana a la fitofagia. Con todo, los analisis
lo consideran un miembro basal de Tetanurae cercano al origen del grupo (ver Fig. 2). Chilesaurus poseia una
cabeza pequefia, un hocico chato, una boca con dientes en forma de hoja probablemente provista de pico y un
cuello largo; todos ellos rasgos relacionados con una dieta herbivora. Los huesos de la pelvis y de las piernas
eran gruesos y compactos, con crestas de insercion muy poco marcadas, lo que implica musculatura débil y re-
vela que Chilesaurus era un animal de movimientos lentos. Las caracteristicas presentes en este terdpodo son
similares a las que poseen dinosaurios herbivoros tipicos, como los saur6podos. Se trata, por tanto, de un fené-
meno de evolucion convergente relacionado con la alimentacion, similar al del ya mencionado ceratosaurio Li-
musaurus. Cabe sefialar que Chilesaurus era el taxdn mas abundante de su entorno y que desempefiaba el rol
ecoldgico de principal herbivoro; situacion muy insélita en un ecosistema jurésico (este nicho normalmente per-
tenecia a dinosaurios saurépodos u ornitisquios). Esto pone de manifiesto de nuevo lo exitosa que resulto la gran
versatilidad adaptativa de los terpodos °.

MEGALOSAUROIDEA es el més basal de los tres grandes clados de tetanuros, e incluye a terépodos caracte-



rizados por sus hocicos alargados y por sus brazos grandes y fuertes . Consta de las familias Piatnitzkysauridae,
Megalosauridae y Spinosauridae * (ver Fig. 3).

Piatnitzkysauridae es la familia basal de Megalosauroidea, y estd compuesta por unos pocos géneros que ocu-
paron Norte y Sudamérica durante el Jurasico Medio y el Superior °. Son terépodos escasamente conocidos, de
tamafio grande y con la morfologia megalosauroide tipica, aunque con algunas caracteristicas plesiomérficas °.
Megalosauridae incluye a terpodos de entre 4 y 10 m de longitud que compartian el mismo rango temporal
que Piatnitzkysauridae; no asi su distribucion geografica: aunque ambos grupos coincidieron en Norteamérica,
los megalosauridos habitaron también Europa, Africa y Asia *, donde las grandes formas de esta familia, como
Megalosaurus o Afrovenator, ocuparon la posicion de superpredadores en los ecosistemas del Jurasico Medio °.
A Megalosauridae pertenece el taxén con cobertura de protoplumas mas basal conocido (ver Fig. 2). Se trata de
Sciurumimus, en cuyo fésil se observan largas plumas filamentosas recubriendo el tronco y la cola. Hasta su
descubrimiento, en 2012, la presencia de estas estructuras se restringia al clado Coelurosauria. Este hallazgo
implica que los primeros estadios evolutivos de las plumas ya estaban presentes en la base de Tetanurae .

La familia Spinosauridae es un clado muy especializado de ter6podos de tamafio grande a gigantesco (8 a 15 m
de largo) * *°. Posefan un hocico alargado, como el de los cocodrilos; dientes conicos sin denticulos; grandes
brazos con pulgares provistos de enormes garras; y espinas vertebrales que podian llegar a alcanzar un tamafio
considerable y formar una vela dorsal »® ’. Su peculiar morfologia, los contenidos estomacales encontrados en
algunos fosiles y los analisis isotdpicos de sus huesos revelan que eran animales primariamente piscivoros. Esta
especializacion en la dieta constituye un fenémeno de particion de nicho, debido seguramente a la coexistencia
con otros grandes terépodos, como los carcarodontosauridos (apartado 5) °.

Los espinosauridos habitaron Europa, Africa, Sudamérica y el Sudeste Asiatico durante el Cretacico Inferior *;
ligados por su dieta a orillas de mares y rios °. Su especializacion llegd hasta el punto de que por lo menos un
taxén adquirié un modo de vida semiacuatico. Se trata de Spinosaurus, que con 15 m de largo es el ter6podo
mas grande descubierto. Este gigante presenta una gran concentracion de pequefios foramenes en el hocico, muy
similares a los que en los cocodrilos alojan receptores de presion que detectan movimientos en el agua. El cuello
y el tronco de Spinosaurus eran muy alargados, mientras que la pelvis y las patas traseras se encontraban muy
reducidas, proporcionandole un aspecto fusiforme que facilitaba el nado. Los huesos de las extremidades eran
macizos —carecian de cavidad medular—, lo que favorecia el control de la flotabilidad. La estructura del fémur
y de los pies, que poseian garras aplanadas, indican que Spinosaurus usaba sus patas traseras a modo de remos,

quedando la propulsion a cargo de su flexible cola ™.
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5. ALLOSAUROIDEA

ALLOSAUROIDEA es el segundo gran linaje de tetanuros. Se divide en cuatro familias: Metriacanthosau-
ridae, Allosauridae, Neovenatoridae y Carcharodontosauridae * (ver Fig. 3).

Metriacanthosauridae es el clado basal de Allosauroidea. Estd compuesto por terépodos de gran tamafio (entre
8y 10 m de longitud), reducida variabilidad y limitada abundancia, que habitaron Europa y Asia principalmente
durante el Juréasico Medio y el Superior, aunque sobrevivieron hasta el Cretacico * >’

La siguiente familia alosauroide es Allosauridae. Los alosauridos destacan por ser los depredadores dominantes
de Europa y Norteamérica durante el Jurasico Superior > *. Aunque escasamente diversificados, fueron un grupo
muy exitoso, mucho mas comunes en los yacimientos que otros terépodos con los que competian, como los ce-
ratosaurios o los megalosauroideos °. Allosaurus fue el alosaurido més abundante, y se trata uno de los terépo-
dos mejor conocidos 2. Su tamafio rondaba los 9 m de longitud, y se tiene constancia de que se alimentaba de
una amplia variedad de dinosaurios herbivoros, siendo por tanto un depredador generalista °.

Neovenatoridae es un clado de grandes terépodos que aparecié durante el Cretécico Inferior . Puede tratarse de
una pequefia familia conformada por solo un par de géneros o bien de un linaje mayor y bastante mas diversifi-
cado, ya que probablemente incluya al problematico clado Megaraptora, de afinidades inciertas *°.

Los megaraptores comparten como rasgo diferencial la hipertrofia de las garras de los digitos | y Il de las ma-
nos. Su posicion filogenética es uno de los debates mas candentes de la paleontologia de dinosaurios actual. Si
bien muchas de sus caracteristicas permiten situarlos como un grupo alosauroide, como se ha optado en este tra-

bajo, otras los relacionan con Coelurosauria, concretamente con los tiranosauroideos * *°.

Los ultimos estudios
parecen apuntar hacia la inclusion en Neovenatoridae, restando fuerzas a la segunda hip6tesis *° —las similitu-
des con los celurosaurios serian debidas a evolucion convergente— °. Asi, considerando a Megaraptora como un
subgrupo especializado de Neovenatoridae, esta familia seria el linaje alosauroide mas exitoso y ampliamente
distribuido, estando presente en todos los continentes y sobreviviendo hasta el final del Cretécico * .

La cuarta y Gltima familia de Allosauroidea es Carcharodontosauridae. Los carcarodontosauridos se caracteri-
zaban por poseer craneos muy robustos y dientes aplanados dorsolateralmente * °, que recuerdan a los del tibu-
rén blanco (género Carcharodon), del que obtuvieron su nombre 3. Aparecieron a finales del Jurasico, y se dis-
tribuyeron por gran parte del globo, aunque ocuparon principalmente Africa y Sudamérica ® ’. Este clado inclu-
ye a formas basales de tamafio mediano a grande y a formas gigantescas que con 14 m de longitud son los teré-

podos mas grandes conocidos, superados solo por Spinosaurus (aunque seguramente fuesen mas voluminosos

que este) * > 7. Un carcarodontosaurido basal descubierto recientemente es Concavenator, de Espafia. Media

11



cerca de 6 m, y presentaba unas inusuales espinas vertebrales (neuroapdfisis alargadas) a la altura de la pelvis,
que se interpretan como un armazon para una estructura de reserva de energia o como elementos de exhibicion
8 En cuanto a las formas gigantes, como Carcharodontosaurus, de Africa, 0 Giganotosaurus, de Sudamérica,
se han encontrado evidencias de que alcanzaron tales proporciones porque se habian especializado en cazar sau-
répodos, de modo que se establecio entre ambos grupos un fenémeno de coevolucion tipo depredador—presa, en
el cual los depredadores se hicieron mas grandes para poder abatir a las presas, mientras que las ya de por si
descomunales presas aumentaron ain mas su tamario debido a la presion selectiva de los depredadores * .

Los carcarodontosauridos desaparecieron, junto con los espinosauridos, entre el Cretacico Inferior y el Superior,

por causas ain desconocidas. Su extincion posibilitd el florecimiento de otros grupos, como Abelisauridae .

6. COELUROSAURIA I: TYRANNOSAUROIDEA, COMPSOGNATHIDAE

Coelurosauria es el grupo més diverso de todo Theropoda *. Aparecié probablemente a principios del Jurasico, y
ha perdurado desde entonces . Los celurosaurios posefan unos cerebros grandes, practicamente el doble de vo-
luminosos que los de otros teropodos de tamafio similar, y se sabe que exhibian comportamientos muy comple-
jos ® . Son reconocibles por la posesion de plumas (hasta el descubrimiento de Sciurumimus se crefa que eran el
Unico grupo de teropodos en el que estaban presentes) en sus diferentes estadios evolutivos (ver Fig. 2): desde
las protoplumas o plumas filamentosas; hasta las plumas complejas o verdaderas, que son las que poseen las
aves, y gue estan compuestas por un eje central, o raquis, del que surgen ramificaciones denominadas barbas,
que se entrelazan unas con otras a través de divisiones mas pequefias, las barbulas °.

Ancestralmente carnivoros, como el resto de terdpodos, varios clados de celurosaurios perdieron este régimen
alimentario y desarrollaron dietas omnivoras o herbivoras (ver Fig. 2) >°.

TYRANNOSAUROIDEA es el clado més antiguo de Coelurosauria: data del Jurasico Medio ’. Su rango geo-
grafico se restringe a los continentes del hemisferio norte, que formaban parte de Laurasia. Al igual que ocurrid
con la familia de ceratosaurios Abelisauridae en el sur, los tiranosauroideos fueron durante gran parte de su exis-
tencia depredadores de pequefio 0 mediano tamafio; pero en el Cretacico Superior alcanzaron enormes propor-
ciones y acapararon las posiciones tréficas mas altas al desaparecer los grupos de terépodos que las ocupaban *'.
Existe el debate sobre si el aumento de tamafio que experimentaron los miembros més derivados de este grupo
implicé la pérdida del plumaje, que se encontraba presente (ver Fig. 2) en pequefias formas, como Dilong. El
descubrimiento en 2012 del taxén emplumado de grandes dimensiones Yutyrannus, de 9 m de largo, podria re-

solver esta cuestion, abriendo la puerta a la posibilidad de que los grandes tiranosauroideos (como el archicono-
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cido Tyrannosaurus 0 Sus parientes cercanos) presentasen estas coberturas. No obstante, el plumaje de Yutyran-
nus podria haber sido tan solo una adaptacién a un ambiente inusualmente frio (su capa de largas protoplumas,
de por lo menos 15 cm de longitud, serviria como aislante térmico)  *2.

Tyrannosauroidea se compone de dos familias: Proceratosauridae y Tyrannosauridae ™ (ver Fig. 3).
Proceratosauridae agrupa a las formas mas basales de Tyrannosauroidea. No alcanzaban grandes proporciones
—aunque se han descubierto excepciones, como el ya mencionado Yutyrannus **—, y se caracterizaban por po-
seer crestas craneales de morfologias varias *'.

Tyrannosauridae incluye teropodos de gran tamafio (desde los 6 m hasta los 12 m de longitud de Tyrannosau-
rus, el mayor de todos ellos) °, con craneos muy voluminosos y anchos, mandibulas poderosas y dientes muy
robustos de raices profundas *. Posefan un cuello grueso y corto, cuyas zonas de insercion muscular indican la
existencia de una potente musculatura °. Las caracteristicas craneales de los tiranosauridos se debian a su pecu-
liar modo de ataque, Unico entre los teropodos, y que se basaba en asestar potentes mordiscos que trituraban los
huesos de sus presas, para luego tirar y arrancar grandes trozos de carne *’. Diversos analisis han demostrado
que poseian la mayor fuerza de mordida del reino animal *. Los brazos estaban muy reducidos, y conservaban
solo dos digitos. La cola era muy pesada, y funcionaba como contrapeso de la enorme cabeza y del tronco %
Tyrannosauridae aparecido muy tardiamente, hacia el final del Cretacico Superior, pero sus miembros se impu-
sieron como superpredadores en todo el hemisferio norte #°.

La familia COMPSOGNATHIDAE esta constituida por pequefios teropodos (el mas grande, Sinocalliopteryx,
no sobrepasaba los 2.5 m ’) caracterizados por poseer un cuerpo gracil y esbelto y un craneo alargado provisto
de unas estrechas mandibulas *. Habitaron Asia, Sudamérica y Europa entre el Jurasico Superior y el Cretacico
Inferior °. En este clado esté bien registrada la presencia de plumas filamentosas (ver Fig. 2), halladas en taxo-
nes como Sinosauropteryx 2. Las preferencias alimentarias de los compsognatidos son bien conocidas, a causa
de la buena preservacion de contenido estomacal en sus fosiles. Se ha descubierto que eran carnivoros de dieta

muy diversa, compuesta por pescado, lagartos, pequefios teropodos y mamiferos * .

7..COELUROSAURIA 11: ORNITHOMIMOSAURIA, ALVAREZSAUROIDEA, THERIZINOSAURIA

ORNITHOMIMOSAURIA es un clado que incluye a los comiinmente denominados “dinosaurios avestruz” ’
debido a sus proporciones corporales, que les conferian un aspecto general muy similar al de esta ratite > %, Asi,
los ornitomimosaurios se caracterizaban por su pequefio craneo y su cuello largo y delgado ? 7, amén de sus

también largas y poderosas patas, que les proporcionaban la capacidad de correr a grandes velocidades. Poseian



ademés unos brazos fuertes y alargados. Aparecieron a principios del Cretacico *, y se diversificaron durante
todo este periodo, ocupando principalmente los continentes del hemisferio norte .

Se trata del grupo mas basal de celurosaurios en el que se han encontrado plumas complejas (ver Fig. 2). Estas
fueron halladas en los brazos de ejemplares adultos de Ornithomimus edmontonicus. Los juveniles presentaban
Unicamente un plumaje filamentoso, por lo que el desarrollo ontogénicamente tardio de estas rudimentarias alas
sugiere que se utilizaban para propésitos reproductivos, como el cortejo o la proteccion de la nidada *°.

En la historia evolutiva de este clado resulta notoria la pérdida de la denticion, ligada al desarrollo de un pico
cdérneo. Estos procesos se relacionan con la transicion hacia una dieta herbivora; suposicion que se ve reforzada
por el hallazgo de gastrolitos en numerosos fosiles * ° (ver Fig. 2). Las formas basales, como Pelecanimimus,
presentaban un gran nimero de pequefios dientes * °; en taxones intermedios, como Harpymimus, se restringian
a la mandibula inferior; y finalmente los mas derivados carecian de denticion »* 7. Estos ornitomimosaurios
avanzados formaban parte de dos linajes bien diferenciados: Ornithomimidae y Deinocheiridae * (ver Fig. 3).
Ornithomimidae esta compuesta por ornitomimosaurios que conservaron la morfologia tipica del grupo, y que
se especializaron ain mas en la locomocidn a grandes velocidades, siendo considerados los mas cursoriales de
todos los terépodos > °: se estima que podian llegar a alcanzar velocidades de hasta 60 km/h **°. Por lo general
eran de tamafio mediano, aungue algunos taxones alcanzaron grandes proporciones, como Gallimimus, al que se
le estiman 8 m de longitud * > °. Ornithomimus, mencionado anteriormente, también pertenece a esta familia *°.
Diversos yacimientos demuestran que los ornitomimidos exhibian comportamientos gregarios > .
Deinocheiridae es una familia que se distingui6 del resto de ornitomimosaurios por la pérdida de la caracteristi-
ca capacidad cursorial del grupo *. El taxén mas notable, Deinocheirus, era, con una longitud de 11 m, el orni-
tomimosaurio mas grande, lo cual le protegia de los depredadores. Deinocheirus poseia un craneo muy alarga-
do, con una boca provista de un pico en forma de espatula. La region sacra presentaba espinas neurales, que po-
drian haber servido como soporte de una vela o de una joroba. Las vértebras del final de la cola estaban fusiona-
das, formando un pigdstilo muy similar, aunque analogo, al de las actuales aves. La presencia de esta estructura
sugiere que Deinocheirus pudo haber poseido un abanico de plumas caudal. Sus patas eran robustas y cortas; la
proporcion tibia/fémur evidencia que se trataba de un animal de movimientos lentos. El contenido estomacal
fosilizado revela que este singular terépodo era omnivoro, dado que se compone de restos de peces y numerosos
gastrolitos. Estos Gltimos, junto con la morfologia de la mandibula indican que, ademas de pescado, la dieta de
Deinocheirus incluia materia vegetal. De hecho, los analisis demuestran que poseia una mordedura débil, lo que

permite precisar que se nutria de vegetacion blanda, como la acuatica %.
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ALVAREZSAUROIDEA es un clado conformado por pequefios terdpodos con caracteristicas muy peculiares,
por las cuales su posicion filogenética dentro de Coelurosauria permanecid incierta durante mucho tiempo * 2.
Los restos fésiles mas antiguos atribuidos a alvarezsauroideos datan del Jurasico Superior, pero la inmensa ma-
yoria de formas conocidas pertenecen al Cretacico Superior. Habitaron Asia, Europa y Norte y Sudamérica .
Los miembros de este grupo poseian una cabeza pequefia, de aspecto aviano; una boca con un elevado nimero
de pequefios dientes; unas patas largas cuya proporcion tibia/fémur indica que eran buenos corredores; y una
cola larga y estrecha “ . Presentaban un plumaje compuesto tnicamente por protoplumas (ver Fig. 2), verificado
con el hallazgo del género Shuvuuia *. Con todo, su rasgo mas inusual son sus brazos extremadamente reduci-
dos, constituidos por huesos fusionados y muy cortos, aunque robustos . El dedo 1 es el Ginico bien desarrollado,
formando una gran garra, mientras que los dedos 11 y 111 se encuentran reducidos o ausentes *. La funcion de
estas garras es un misterio, aunque se ha especulado que estos animales eran insectivoros, y que las utilizaban
para escarbar en termiteros o directamente en la tierra en busca de alimento; pero aunque los brazos tuviesen la
fuerza necesaria, seguirian siendo demasiado cortos para tal propdsito *.

El clado THERIZINOSAURIA incluye a terpodos caracterizados por su insélita arquitectura corporal. Apa-
recieron en el Cretécico Inferior, y sobrevivieron hasta el final del Mesozoico, distribuyéndose por Asia y Nor-
teamérica ’. Los tericinosaurios eran un grupo muy heterogéneo en cuanto al tamafio, variando entre los 2 y los
10 m de longitud *. Posefan una cabeza pequefia seguida de un cuello muy largo, un abdomen amplio y una cola
corta. Los brazos eran largos, y las piernas achatadas y robustas. Todo esto les conferia una posicion corporal
relativamente vertical » *. Al igual que en Alvarezsauroidea, en este clado solo se ha verificado la presencia de
plumas filamentosas * ° (ver Fig. 2). La boca estaba provista de pico en el extremo anterior y de dientes en for-
ma de hoja en el posterior, rasgos tipicos de los terépodos adaptados a una dieta herbivora ° (ver Fig. 2). Los
brazos terminaban en grandes garras, que en taxones derivados eran extremadamente largas, llegando al metro
de longitud en Therizinosaurus *°. Estas garras pudieron haber sido usadas para defenderse de los depredadores,
ya que la configuracion corporal de estos teropodos les impedia alcanzar velocidades que posibilitasen la huida.

También podrian haber servido, junto con sus largos cuellos, para alcanzar las ramas de los arboles > .

8. COELUROSAURIA 111: OVIRAPTOROSAURIA, SCANSORIOPTERYGIDAE,

DROMAEOSAURIDAE, TROODONTIDAE

OVIRAPTOROSAURIA es un clado muy exitoso que se extendié por Asia y Norteamérica durante todo el

periodo Cretécico '. Los componentes de este grupo se reconocen por sus craneos achatados, con mandibulas en



forma de pico de loro y carentes de dientes *. Especimenes bien preservados revelan la presencia de plumas
completamente desarrolladas en los brazos y al final de la cola, cuyas Gltimas vértebras se fusionaban formando
un pigdstilo °. Un rasgo conductual muy interesante de los oviraptorosaurios que ha sido descubierto en algunos

fosiles es que incubaban sus huevos, comportamiento que se crefa desarrollado solo en el linaje aviano **°

(ver
Fig. 2). Las plumas de las “alas” podrian haber servido para proteger y dar calor a la nidada, mientras que el
abanico caudal podria haber sido utilizado como elemento de exhibicion °. También podrian haber tenido esta
funcion las crestas craneales que presentaban muchos taxones de este clado *.

Numerosos descubrimientos revelan que estos celurosaurios podrian haber poseido una dieta muy variada. En
algunos fosiles se han hallado gastrolitos, lo que indicaria una alimentacion fitofaga ® (ver Fig. 2). Sin embargo,
otros muestran restos de lagartos en sus contenidos estomacales ’; y finalmente, algunos estudios han propuesto
que sus extrafias mandibulas estaban disefiadas para romper moluscos >,

Oviraptorosauria se divide en tres familias (ver Fig. 3). Caudipteridae agrupa a los géneros mas basales del
grupo, taxones de pequefio tamafio que vivieron durante el Cretécico Inferior . Caenagnathidae y Oviraptori-
dae incluyen a las formas més derivadas, la mayoria con un tamafio mediano (sobre 2 m de largo) °, siendo la
excepcion Gigantoraptor, un enorme cenagnatido al que se le estiman 8 m de longitud ’.
SCANSORIOPTERYGIDAE es un clado formado por tres especies de extrafios celurosaurios emplumados
(ver Fig. 2) de muy pequefio tamafio (menos de 30 cm) y morfologia extravagante, que vivieron en China duran-
te el Jurasico * 2. Los escansoriopterigidos posefan un hocico achatado y una boca provista de diminutos dientes
procumbentes “, pero sin lugar a dudas su caracteristica méas destacada es el extremadamente largo tercer dedo
de cada mano, que llegaba a medir casi tanto como el propio brazo #. Este peculiar rasgo ha hecho que se los
compare con el [émur aye-aye (Daubentonia madagascarensis), que posee un largo y huesudo dedo corazén que
utiliza para sondear las cortezas de los arboles mediante golpecitos, en busca de galerias excavadas por larvas de
insectos ', Se ha sugerido que los escansoriopterigidos se valian de sus dedos del mismo modo, ya que la mor-
fologia de su craneo y de sus dientes podria concordar con una dieta insectivora * " ?*. Sin embargo, en Yi qi, la
especie més extrafia del clado, podrian tener otro cometido. Yi difiere sobremanera del resto de la familia, ya
que presenta un hueso en forma de estilete asociado a cada mufieca. Restos de tejido fosil parecen indicar que
este “elemento estiliforme” era el soporte de un patagio, similar al de las ardillas voladoras o al de los pterosau-
rios, que se extenderia entre el tronco, el estilete y el largo tercer dedo. Yi, por tanto, podria poseer la capacidad
de planear, o incluso de volar activamente, usando sus “alas” membranosas; aunque hasta que no se hallen mas

especimenes de este peculiar terépodo esas hipdtesis no podran confirmarse *2.

16



Por sus més que singulares caracteristicas, la posicion de los escansoriopterigidos dentro de Theropoda es moti-
vo de controversia. Los analisis filogenéticos mas completos, que incluyen a Yi, les asignan una posicién basal a

4,7,12

Dromaeosauridae, Troodontidae y Avialae (ver Figs. 2y 3).

Las familias Dromaeosauridae y Troodontidae solian englobarse en el clado Deinonychosauria, que se situaba
como hermano de Avialae. Sin embargo, diversos estudios han determinado que los troodontidos y los aviales
estan mas estrechamente emparentados entre si que con los dromeosauridos, por lo que Deinonychosauria seria
parafilético y, por tanto, no tendria validez filogenética * (ver Figs. 2y 3).

DROMAEOSAURIDAE es un grupo muy amplio que incluye carnivoros de pequefias a grandes proporciones
(de 0.5 m a 7 m) y plumaje bien desarrollado * (ver Fig. 2), cuyo principal atributo es la posesion de una garra
en forma de hoz en el segundo dedo de cada pie. Su estructura dotaba a este dedo de una amplia gama de movi-
mientos * %, aunque normalmente se mantenia erguido de modo que la garra no tocaba el suelo *2.

A pesar de no ser una condicién exclusiva de Dromaeosauridae, ya que también estaban presentes en Troodon-
tidae y varios taxones basales de Avialae, como Archaeopteryx —tratandose por tanto de un rasgo ancestral del
linagje al que pertenecen los tres grupos—, fue en esta familia donde las susodichas garras alcanzaron un mayor
desarrollo ’. Siempre se ha interpretado que los dromeosauridos las utilizaban como ayuda para encaramarse a
lomos de sus presas y herirlas desgarrando su carne. Esto lleva a la idea de que eran depredadores cursoriales
especializados en cazar dinosaurios de gran tamafio, que pudo haber sido cierta para algunas especies. No obs-
tante, también se han planteado otras hip6tesis no excluyentes entre si y coherentes con los Ultimos descubri-
mientos sobre la morfologia y la ecologia del grupo: las garras falciformes podrian haber sido utilizadas para
sujetar y mantener controladas a presas de pequefio o mediano tamafio, tal y como hacen las aves rapaces de la
familia Accipitridae con sus dedos posteriores; asimismo, las especies de dromeosauridos de pequefio tamafio
podrian haber sido arbéreas, y usado sus caracteristicas garras para trepar y desplazarse por los arboles %,

En general, los dromeosauridos presentaban un craneo relativamente alargado, con un hocico estrecho, y un
tronco corto y compacto. Los brazos eran largos, con manos grandes provistas de poderosas garras, y las patas,
fuertes y robustas > °. La cola se encontraba reforzada por extensiones vertebrales que se entrelazaban entre si,
haciéndola rigida, de modo que podia actuar como un estabilizador dindmico **”,

Dromaeosauridae aparecié en el Jurésico Superior, y sus integrantes llegaron a habitar todos los continentes *.
Incluia formas muy diversas, desde pequefios taxones alados que probablemente podian desplazarse planeando
0 a través de vuelos propulsados, como Microraptor » % ©, pasando por gréciles formas de tamafio intermedio,

como Unenlagia o Velociraptor, hasta otras mas robustas y de gran envergadura, como Utahraptor * .



TROODONTIDAE es una familia de terépodos emplumados (ver Fig. 2) de complexién ligera que experimen-
t6 una caracteristica reduccion en la longitud de los brazos y un incremento en la longitud de la porcion distal de
las patas y en el nimero de dientes ’. Los troodontidos posefan los cerebros mas grandes en relacion a su tamafio
de todos los dinosaurios no avianos. Estos estaban albergados en craneos gréciles, con orbitas muy grandes que
se orientaban hacia el frente, lo que indica que estos terépodos disfrutaban de una vision estereoscépica %> °. El
tamafio de las oOrbitas con respecto al del craneo sugiere que podrian haber sido animales de actividad nocturna,
teoria que se ve reforzada por el elevado nimero de ejemplares de esta familia encontrados en los yacimientos
polares de Norteamérica, donde son el grupo de dinosaurios mas abundante: la posesion de costumbres noctur-
nas explicaria su proliferacion a tan altas latitudes, en las que se da una prolongada ausencia de luz durante el
invierno ’. Habitaron Asia, Europa y Norteamérica, probablemente a partir del Jurésico Superior * .

Otro rasgo distintivo de los miembros de Troodontidae es la peculiar morfologia de sus numerosos dientes: eran
pequefios y constrefiidos, con aspecto de hoja, sin bordes aserrados en las formas basales, pero con grandes y
ganchudos denticulos en las derivadas * . Esta inusual configuracion sugiere originariamente los troodéntidos
incorporaban materia vegetal a su dieta > ® (ver Fig. 2), aunque los patrones de desgaste muestran que sin ningu-
na duda también ingerian carne ”. Asi, la evolucion de la estructura dental indica que el grupo experiment6 una
transicion desde una alimentacion principalmente herbivora a una carnivora, o por lo menos omnivora *.

En esta familia ha podido comprobarse que algunos comportamientos observados en las aves actuales ya esta-
ban presentes en teropodos no avianos, como la posicién estereotipada de dormir (el cuerpo asentado sobre las

patas flexionadas y la cabeza descansando bajo una de las alas, plegadas), descubierta en la especie Mei long %.

CONCLUSIONES

Los ter6podos lograron prosperar gracias a su portentosa plasticidad evolutiva, que hizo posible que se adapta-
ran a gran cantidad de nichos ecoldgicos muy diferentes. Esto les permiti6 alcanzar un enorme éxito a lo largo
de toda su historia, desde su radiacion inicial durante el Tridsico, hasta la época actual, en la que las aves conti-
nuan siendo un grupo floreciente.

En este trabajo se han comentado diversos rasgos adquiridos por los distintos clados de ter6podos. Aunque las
plumas son la caracteristica mas llamativa que desarrollaron y no carecen de importancia, sobre todo para el es-
tudio de la evolucidn de las aves, probablemente las adaptaciones relacionadas con la dieta fueron las que mas
repercutieron en el éxito del clado, ya que permitieron a los grupos que las adquirieron aprovechar nuevos re-

cursos y explorar nichos a los que no habian tenido acceso. Y de todas ellas, sin lugar a dudas la més importante
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fue la capacidad de asimilar materia vegetal, que como ya se ha comentado surgi6 varias veces de manera inde-
pendiente en la historia evolutiva de los terépodos, siendo por tanto un notable ejemplo de evolucion convergen-
te. El estudio de estos casos de convergencia resulta de particular interés para la comprension de la diversifica-
cién de Theropoda. Algunos podrian responder a fendmenos de ocupacion de nichos vacios, es decir, a la susti-
tucion de clados extintos por otros diferentes que ejerceran el mismo rol en el ecosistema, como el gigantismo
que experimentaron grupos como Tyrannosauridae al estar vacias las posiciones troficas mas altas.

En lineas generales, la filogenia de Theropoda se encuentra bien definida. Sin embargo, ain quedan varios sec-
tores conflictivos, como la pertenencia o no al clado de algunas formas primitivas, o la posicion de pequefios
grupos con caracteristicas extrafias o confusas, como Scansoriopterygidae o Megaraptora. La hip6tesis filogené-
tica presentada aqui integra las propuestas mas recientes y mejor acogidas por la comunidad paleontolégica so-
bre las relaciones evolutivas de los ter6podos, y sin duda nuevos hallazgos ayudaran a precisar las afinidades de

los clados problematicos, de modo que se pueda construir una filogenia de Theropoda rigurosa y coherente.
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