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RESUMEN

Se pone a prueba la hipdtesis de LAwSON (1975) sobre los hébitos carrofieros de
Quetzalcoatlus, analizando su morfologia funcional y complementando este andlisis con
el del habitat en ¢l gque vivid. Se concluye. en base a la morfologia del pico, del cuello y
a la movilidad en verra y aire, que es bastante imnprobable que fuera carrofiero, propo-
niendose wlternativamente que fuera pescador con un método de pesca simifar al de los
actuales rayadores (Rvachops).
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ABSTRACT

The hypothesis of Lawson (1975) on the scavenger habits of Quetzalcoatlus is
tested, by analvzing its functional morphology and the interpretation of its habitat. On
the base of the bill and neck morphology and the inferred mobility on the air and on the
ground, the hypotesis seems highly improbable. We propose an alternative hypothesis of
a piscivorous feeding habits similar 1o the recent skimmers (Rynchops).

Kevywords: Querzalcoating, Pterosauria, Functional morphology, Habitat.

INTRODUCCION

Los vertebrados voladores de mayor tamafio conocidos pertenecen al gé-
nero Querzalcoatius 1.AwSON, 1975, pterosaurios del Cretdcico superior con en-
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vergaduras alares de hasta 12 m. Su descubridor (LAWSON, 1975) propuso la hi-
pétesis de que estos pterodéctilos serfan carrofieros, sobre todo en base al ha-
llazgo de estos f6siles en sedimentos continentales alejados de la costa proba-
blemente mas de 400 Km.

En este trabajo se tratard de probar, tras un estudio detallado de la morfo-
logia funcional, que la hipétesis de Lawson no se sostiene, y se aportara una hi-
potesis alternativa. Lo que realmente puede dar pistas sobre los hdbitos ali-
mentarios de un animal extinto es la morfologia funcional, en este caso
principalmente la del pico. No es metodoldgicamente correcto basar las con-
clusiones paleoecologicas en inferencias sobre el palecambiente de fosilizacion,
pues no estd probado que Quetzalcoatlus viviera donde se han encontrado sus
fosiles. Podrian haber sido transportados (fésiles aldctonos), 0 que la zona de fo-
silizacién estuviera en su ruta migratoria y algunos murieran al pasar sobre ella
(restos de organismos adémicos). Es errénco deducir el modo de vida y la ali-
mentacion de un animal por el habitat donde se deposité el fésil.

Se estudiarin por tanto los trabajos publicados que aporten datos sobre la
morfologia funcional de Quetzalcoatius y de los pterosaurios en general, para
Hegar a una conclusion dnicamente basada en este aspecto. Como comple-
mento a este estudio morfoldgico se estudiard también el habitat, para ver si se
corresponde con el que necesitaria un animal con el modo de alimentacién de-
ducido de la morfologia funcional. Como ya se ha dicho, aunque el hébitat no
sea el esperado se seguird admitiendo fa inferencia sobre el habito alimentario
derivada del estudio morfoldgico. La posible divergencia seria explicable por la
no demicidad de los fésiles o porque el conocimiento del habitat sea incom-
pleto. Por otra parte, las conclusiones obtenidas para Querzalcoatlus pueden se-
vir de referencia para otros géneros de su misma familia en los que no haya su-
ficientes datos para deducir los habitos alimentarios.

ANTECEDENTES

LAawsoN (1975) encontré en la formacidn Javelina (Maastrichtiense supe-
rior) del Big Bend National Park, Brewster County (Texas, USA), enormes
huesos alares, pertenecientes a un Gnico especimen, entre los cuales habia un
himero de 52 ¢m y un radie casi completo de 75 em (LANGSTON, 1981). A
40 km de este primer grupo de huesos se encontré otro mas completo, que in-
clufa, aparte de huesos alares, vértebras y restos craneales de varios individuos
de menor tamarfio. En base a estos restos se ha calculado para el especimen ma-
yor una envergadura alar de entre 11 y 12 m, y para los més pequeios de alre-
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dedor de 5.5 m. Debido al gran parecido entre los huesos de ejemplares de am-
bos tamaiios, Lawson penso que pertenecerian a una misma especie, que llamo
Quetzalcoatlus northropi, siendo los especimenes menores juveniles. Actual-
mente se les considera dos especies distintas, estando las caracteristicas dife-
renciadoras principalmente en las articulaciones posteraneales (KELILNER &
LANGSTON, 1996). De este modo los restos mayores pertenecerian a Quetzal-
coattus northropi LAWSON, 1975 y los menores se designan como Quetzalcoa-
tus sp. a la espera de que sean descritos como una nueva especie.

LAwsoN (1975) senala en su informe que la region donde han sido encon-
trados los huesos se situaba, en el Maastrichtiense tardio, tierra adentro a mds de
400 km de la costa mds proxima y que no habia grandes masas de agua perma-
nente en la zona. Esto, unido a la estructura de las vertebras cervicales y a que
los restos fueron encontrados junto a dinosaurios saurépodos son las razones
que aduce para concluir que estos pterodactilos serfan carrofieros. Esta idea fue
generalmente aceptada y perpetuada en posieriores publicaciones, sobre todo en
libros de divulgacion (LAMBERT, 1985; DIXON et al., 1988).

Aun asi, DesMonD (1975) mostraba sus dudas acerca de esta hipotesis,
principalmente por la dificultad que tendrian estos enoFmes pterosaurios para
despegar tras alimentarse en el suelo, y el consecuente riesgo por la obvia pre-
sencia de dinosaurios carnivoros cerca de los cadiveres. Recientemente.,
WELLNHOFER (1991) también sefiala que la hipotesis del carrofiero esta sujeta a
muchas contradicciones y propone como hipotesis alternativa una alimentacion
a base de cangrejos y moluscoes. Posteriormente se ha apuntado la posibilidad de
que fueran piscivoros en base a la morfologia del craneo (KELILNER & LANGS-
TON, 1996) o comedores de invertebrados subterrineos (LEHMAN & LANGS-
TON, 1996). Asimismo KELLNER & LANGSTON (op cit.) no consideran ya el ha-
bitat como impedimento a una alimentacidn piscivora, y sefalan que los
individuos del Big Bend murieron en los alrededores de un abundante sistema
fluvial adyacente a cuencas de inundacion.

Aparte de los restos hallados por Lawson se han encontrado posteriormente
nuevoes ejemplares en la formacidn Javelina (KELILNER & LANGSTON,
1994,1996), todos pertenecientes a la especie de menor tamano. Asimismo
han sido identificados como Quetzalcoatius. aunque no con total seguridad, res-
tos halladoy en el Campaniense de Alberta (CURRIE & RUSSEL, 1982) vy Monta-
na {PaniaN & SmiTH, 1992).

Quetzalcoatlus fue incluido en la subfamilia Azhdarchinae por NEssOv
(1984). Simultaneamente, PADIAN (1984b) creé la familia Titanopterygiidae
donde incluyd a Quetzalcoatius para lnego rectificar, proponiendo elevar la sub-
familia Azhdarchinae al grade de familia (PADIAN, 1986). Sus principales ca-
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racteristicas diagndsticas segin NESsOV (1984), PaDiaN (1986) y BENNETT
(1989) son:

— vértebras medio-cervicales muy largas,
— seccldn cilindrica en la mitad del cuerpo vertebral,
— vértebras cervicales sin neuroapdfisis o con neuroapofisis baja.

La familia Azhdarchidae incluye los siguientes géneros: Azhdarcho, del Tu-
roniense tardio al Coniaciense de Uzbekistan (NEssov, 1984); Quetzalcoatlus,
del Maastrichtiense superior de Texas (LAWSON, 1975) y posiblemente del
Campaniense de Alberta (Currie & ruUsskir, 1982) y Montana (Papian &
SMITH, 1992); Arambourgiania (=Titanopteryx) del Maastrichtiense de Jordania
(Frevy & MARTILL, 1993); Doratorhvachus del Titoniensc al Berrasiense de In-
glaterra (WELLNHOFER, 1991); material indeterminado del Senoniense de Se-
negal (MONTEILLET et af., 1982) y del Creticico inferior de Texas (MURRY ef
al., 1991); y ademads, seguin indica BENNETT (1989), restos sin determinar del
Cambridge Greensand {(Albiense) de Inglaterra, del Maastrichtiense tardio de
Wyoming y del Cretacico tardio de New Jersey.

Aungue no sea un caracter diagnostico de la familia, pues no es exclusivo de
ella, es interesante destacar que todos los géneros incluidos son de gran tamafio.

METODOS

Para poner a prueba la hipdtesis de LawSON se estudiard la morfologia
funcional de Querzalcoatius. Una vez hecho esto se revisard el hibitat en el que
vivid.

En cuanto a la morfologia funcional habra que comprobar, por tanto, st la
de Quetzalcoatius se ajusta a la esperada si fuera carrofiero. Para ello estudia-
remos la morfologia que comparten en la actualidad todas las aves especializa-
das en comer carrofia, es decir los buitres pertenecientes tanto a la familia Cat-
hartidae como a la familia Accipitridae. Estas aves, a pesar de estar muy
separadas filogenéticamente, presentan una extraordinaria convergencia (Do-
NAZAR, 1987) en un conjunto de caracteristicas que podriamos denominar como
el «paradigma del carroneros:

-— Pico corto, fuerte y ganchudo para poder desgarrar tos tejidos del ani-
mal. En su defecto, aunque no se dé en las aves, podemos esperar una fuerte
denticién.
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— Cuello largo y con capacidad de movimiento en todas las direcciones.,
para poder explotar al mdximo el cadiver.

— Capacidad para volar grandes distancias con poco gasto de energia.

— Buena capacidad de despegue y una al menos aceptable marcha en tierra.
Ambas propiedades son necesarias para poder escapar a potenciales depredadores
y por la obvia razon de gue una vez haya terminado de comer, el carrofiero debe
ser capaz. de remontarse de nuevo en el aire. Ademds, como para cualguier tipo de
alimentacién en tierra, una aceptable capacidad de desplazamiento en el suelo es
también necesaria, para que el aprovechamiento de una carrofia (moviéndose al-
rededor del caddver para buscar nuevas zonas con carne, orificios naturales por
los que acceder mds facilmente al interior, etc...) no se convierta en un derroche
excesivo de liempo y energia. Esto puede ser mds importante de lo que parece a
simple vista, sobre todo si, como insinda Lawson, hablamos de cadaveres de di-
nosaurios sauropodos como Alamosaurus, de mas de 20 m de longitud.

Estas caracteristicas, que he denominado en conjunto «paradigma del ca-
rrofiero», no son cumplidas en su totalidad por dos especies de carrofieros de [a
famihia Accipitridae. Ni el quebrantahuesos ni el alimoche poseen un cuello lar-
go. aungue si cumplen el resto de caracteristicas. No he creido necesario in-
cluirles en este estudio porque sus habitos de alimentacion (tuétano de huesos y
pequciios despojos principalmente) les hacen alin menos apropiados que los bui-
tres tipicos como ejemple de modo de vida para Quetzalcoatlus. Ademas, el
unico punto del paradigma que incumplen, cuello jargo, es precisamente uno de
los pocos que st cumple Quetzalcoatius, como veremos mas adelante.

Tampoco se ha tenido en cuenta a los carrofieros ocasionales, como ¢orvi-
dos y marabues, gue son en realidad aves omnivoras gue cuando actiian como
carrofieras lo hacen de forma poco especializada. En ningdn caso la carrofia
constituye su principal fuente de alimento. Rectentemente. MaRTILL ef al.
(199%), basandoese en las vértebras cervicales de Arambourgiania, afirman que
tanto Quetzalcoatius como el resto de integrantes de la familia Azhdarchidae se
alimentaban de peces o plancton.

En cuanto al habitat, se comprobara si realmente la region del Big Bend es-
tabu, en el Maastrichtiense tardio, tan carente de grandes masas de agua como
dice Lawson. Ademas del medioe fisice habrd que atender también a la fauna
gue habitaba la region para encontrar posibles presas y predadores de Quetzal-
coaflus. £n cualquier caso. v como se ha mencionado en la introduccién, el pa-
lecambiente de 1a zona no debe ser el punto principal de la discusién sino que
debe servir de complemento a las conclusiones obtenidas del estudio detallado
de la morfologia funcional.
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RESULTADQOS

MORFOLOGIA FUNCIONAL

Caracteristicas del pico

El craneo de Querzalcoatlus ha sido estudiado con detalle por KELLNER &
LANGSTON (1996). Ambas mandibulas son largas, delgadas y comprimidas ia-
teralmente; carecen completamente de dientes y no presentan ninguna estructura
ganchuda. Las mandibulas tienen ademds una apertura maxima bastante eleva-
da, de unos 52 mm. Es por tanto un pico que dista mucho del esperado en un
carrofiero. Se podria decir que es de los picos mas inadecuados para arrancar
trozos de carne de un caddver.

Estas caracteristicas llevaron a KELLNER & LANGSTON a mencionar la po-
sibilidad de que Quetzalcoatius pescara en vuelo como los actuales rayadores
(Rynchops) que vuelan a ras del agua, con la estrecha mandibula inferior sepa-
rada 45 mm de la horizontal y sumergida hasta que topa con algtin pez (DEL
Hovo et al., 1996). Este tipo de pesca ha sido asumido ya para varios pterosau-
rios (WELLNHOFER, 1980, 1991, UNwIN, 1988), y se denomina «skimming» en
inglés, término que usaré de aqui en adelante, al no haber encontrado una tra-
duccidn adecuada en castellano,

Se podria sefialar en contra de esta comparacion entre Rynchops v Quet-
zalcoatlus que la mandibula infertor de los rayadores es desproporcionada-
mente larga, hecho que no ocurre en Querzaicoatius. En reatidad, segin indican
DEeL Hovo et al. (1996), esa caracteristica no es indispensable para la prictica
del «skimming» y no es observable sobre el esqueleto dseo fosil, sino tinica-
mente en ¢l estuche corneo que ne fosiliza. El nicleo 6seo es cast igual de lar-
go en ambas mandibulas de Rynchops. Lo que ocurre es que estas aves tienen
un estuche cémeo, una ranfoteca, recubriendo el pico. Esta ranfoteca tiene un
ritmo de crecimiento continuo mucho mayor en la mandibula inferior que en la
superior, para prevenir el desgaste que sufre la inferior al dar cen arena bajo el
agua o chocar contra obsticulos mayores. Es por este mayor ritmo de creci-
miento de la funda cérnea por el que la mandibula inferior es mucho mayor que
la superior. Se han encontrado impresiones i6siles de vainas corneas en Rump-
horynchus, y podria existir también un estuche corneo en Quetzalcoatius
(WELLNHOFER, 1991). Ello refuerza la similitud entre el pico de nuestro ptero-
dactilo gigante y el de los rayadores. Podria por tanto suponerse que Quetzal-
coatlus tendria en vida un pico similar al de los rayadores. con la mandibula in-
ferior de mayor longitud que la superior.
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Por ultimo, WELLNHOFER (1991) y KELLNER & LANGSTON (1996) mencio-
nan la especial articulacion de la mandibula de Quetzalcoatius, similar a la de
Ornitocheirus y Pteranodon, que podria indicar la presencia de un saco gular
semejante al de los actuales pelicanos. Existen algunos fosiles de pterosaurios
en los que se¢ aprecia este saco gular impreso en la roca, e incluso BROWN
{1943, fide DESMOND, 1975 y WELLNHOFER, 1991) informé de un {6sil de Pte-
ranodon en el que se apreciaba la bolsa gular con restos de dos especies de pe-
ces y un crusticeo cn su interior.

Este cardcter concuerda con una alimentacién piscivora, sobre todo si te-
nemos en cuenta lo fino que era el pico de Quetzaleoatius. Con un pico tun es-
trecho hubiera tenido muchos problemas para transportar un pez coleando des-
de ta zona de pesca hasta el lugar de nidificacion. Este mismo problema lo
tienen los rayadores, cuyas delgadas mandibulas dan poca estabilidad a la hora
de transportar un pez a [a colonia, por o que ocasionalmente se les cac por el
camino o tienen que hundir tanto las mandibulas en €l para sujetarlo, que acaban
partiéndolo por la mitad y perdiendo medio pez (DL Hovo er al., 1996). Por
(anto, con un pico como este, son indudables las ventajas de un saco gular en el
que meter y transportar los peces para las crias.

Resumiendo. el pico de Quetzalcoatius nos indica ya, por si solo, que una
alimentacion necrofaga es poco probable, siendo mas plausible una alimenta-
citn piscivora con un estilo de pesca similar a Rynchops.

Caracteristicas del cuello

El cuelle es extremadamente largo, y esta formado por largas vértebras cuya
articuiacion practicamente imposibilita el movimiento lateral, como en todos los
géneros de la familia Azhdarchidae (Nessov, 1984; WELLNHOFER, 1991). Asi
mismo, la movilidad dorso ventral de [a parte central del cuello era escasa, que-
dando como principales puntos de flexibilidad vertical la base del cuello y 1a ar-
ticulacion atlas-crineo (MARTILL ef al., 1998). La gran longitud del cuello po-
dria, en principio, ajustarse al modelo del carrofiero, pero la escasa movilidad
seria un gran ipconveniente a la hora de alimentarse del interior de un caddver.
En cambio este cuello es consistente con la hipotesis del «skimming». En este
caso la movilidad lateral no seria importante. Requerirfa inicamente de cierta
flexibilidad en el plano vertical y un cuello lo suficientemente largo para Hlegar
al agua con el pico.

La dimitacion del movimiento lateral que presenta el cuello de Quetzaicoa-
tus no reporta en principio ninguna ventaja a la practica del «skimming». Seria
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una consecuencia secundaria de la especial articulacién de las vértebras, arti-
culacion creada posiblemente para dar mayor estabilidad al enorme cuello a la
hora de mantenerlo recto en vuelo y de flexionarlo verticaimente. Es decir, se
trataria de un caso en el que se desarrolla una estructura para optimizar una ca-
pacidad de principal importancia para el animal, atin a costa de perder una ca-
pacidad secundaria de menor importancia. Un caso andlogo parece darse con el
humero de Santanadactvlus brasilensis, que se mencionara mas adelante (Haz-
LEHURST & RAYNER 1992h).

Marcha en tierra, despegue y vuelo

La locomocidn terrestre de los pterosaurios ha estado sometida a debate
desde el descubrimiento de los primeros pterosaurios fésiles. Actualmente hay
dos modelos principales propuestos. Uno reconstruye a los pterosaurios como
bipedos 4giles y veloces (PADIAN, 1983, 1984a: PauL, 1987; PETERS, 1992;
PADIAN & RAYNER, 1993), principalmente por la orientacion del acetibulo en al-
gunas pelvis (BEnNNETT, 1990) y por la semejanza de los miembros posteriores
con los de dinosaurios y aves. En cambio otros autores (UNWIN, 1987; WELLN-
HOFER, 1988, 1991; UnwiN & BAKHURINA, 1994; ALEXANDER, 1994: LOGUE,
1994) defienden la idea de un pterosaurio cuadripedo con un movimiento torpe
en tierra, en base a un mayor nimere de evidencias, como el desequilibrio
que provocarian las grandes cabezas de los pterosaurios en un bipedo, la union
de la membrana alar a las patas traseras, la probable presencia de uropatagio, la
estructura del fémur, la obligada posicién plantigrada de los pies, la existencia
de rastros de cuadripedo atribuidos a pterosanrios y la orientacion del acetabulo
en varias pelvis. Ciertas pelvis, como una de Anhanguera, son interpretadas
como argumentos a su favor simultdneamente por defensores de la postura
cuadripeda (WELLNHOFER, 1988) y por partidarios de la bipeda (BENNETT,
1990).

Una tercera propuesta es la de PETERS (1994} que piensa que los pterosau-
rios tendrian una locomocién similar a los actuales lagartos bipedos facultativos.
Aungue la controversia continda y quizds haya que esperar a nuevos hallazgos
para decantarse definitivamente por una u otra postura, el mayor peso y nime-
ro de las evidencias a favor de la postura cuadripeda invitan a aceptar como
bastante probable el cuadrupedismo de los pterosaurios. En este trabajo se
acepla por tanto que Quetzalcoatius era cuadriipedo, desplazdndose dificulto-
samente por el suelo, mas dificultosamente adn st tenemos en cuenta la enorme
envergadura alar y el hecho de que ningtin pterosaurio podia plegar las alas
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como las aves (WELLNHOFER, 1991). De este modo una alimentacion en tierra,
como la que propone LAWSON, se veria seriamente limitada.

A esto hay que afiadir las dificultades que Quetzalcoatius tendria para des-
pegar. El despegue estd relacionado con la locomocion terrestre, ya que si los
pterosaurios fueran agiles bipedos podrfim correr hasta alcanzar la velocidad ne-
cesaria para echar a volar. En cambio aceptando una locomocién cuadripeda
poco dgil, los pterosaurios se verian obligados a aletear rdpidamente para des-
pegar. Esto seria posible en los ranforrincoideos y en los pterodictilos de pe-
queno tamafio, pero no en los grandes pterodactilos cuya capacidad de aleteo era
escasa segiin la mayoria de los avtores {WELLNHOFER, 199]: HAZLEHURST &
RAYNER, 19924; PADIAN & RAVYNER, 1993). Incluso HAZLEHURST & RAYNER
{1992b) han descrito un mecanismo en la articulacion del himero de Santana-
dactylus brasifensis que incrementaria la eficiencia del vuelo planeado pero im-
pediria cualquier tipo de aleteo. De este modo, los grandes pterodactilos ten-
drian que extender sus alas y esperar una brisa adecuada que los pudiera elevar
en el aire, suponiendo que pudieran erguirse, al menos durante ¢l tiempo sufi-
ciente sobre sus patas traseras.

Por tanto Quetzalcoaltius seria bastante vulnerable en el suelo, estando a
expensas de la presencia o ausencia de viento adecuado. Con estos condicio-
nantes hostiles a la presencia de los grandes pterodactilos en tierra, lo mas
probable es gue rehuyeran el aterrizaje en terreno Hano, posandose principal-
mente sobre puntos clevados, como rocas, drboles o acantilados del mismo
medo que los actuales rabihorcados (Fregata). Estas aves son quizds las mas
parecidas a los pterosaurios, principaimente por los valores aerodindmicos de
sus alas (HAZLEHURST & RAYNER, 19924 ALEXANDER,1994), v despegan arro-
tandose desde drboles y cortados, viéndose practicamente imposibilitados a
hacerlo desde ¢l suelo, desarrollando 1a mayor parte de sus actividades en vue-
lo (PENNYCUICK, 1983).

Por tanto, atendiendo a la torpe locomocion terrestre y a la dificultad en el
despegue de Quetzalcoatlus, parece lo mds légico imagindrselo la mayor parte
de su vida en el aire, posandose solo para descansar y criar.

Esta vision del modo de vida de Quetzalcoatius se ve reforzada si se estudia
el ala de los pterosaurios. Esta ala tiene un perfil similar a una medialuna, una
baja carga alar (baja relacion entre el peso del animal y el drea del ala) y un alto
aspecto (alta relacion entre longitud y anchura del ala). Estas caracteristicas son,
como ya se ha mencionado, parecidas a las de los rabihorcados e indican una
muy alta eficiencia en el planeo y en el remonte en corrientes térmicas (PENNY-
CUICK, 1983; Hazl. EHURST & RAYNER, 19924; PADIAN & RaYNER, 1993). Con
estas caracteristicas alares habria una dificultad mas al ya de por si dificultoso
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despegue de los pterosaurios. Las alas de alto aspecto como €sta son poco ade-
cuadas para generar la potencia necesaria para el despegue (PENNYCUICK, 1983).
El animal, para generar la misma potencia, necesitaria aletear mas rapido que
con un ala de bajo aspecto. Y ya hemos visto que los grandes pterodictilos no
podrian aletear mucho.

Estas caracteristicas alares otorgan a Quetzalcoatlus y a los pterodactilos en
general la capacidad de volar grandes distancias con poco coste energético. Esta
cualidad seria necesaria paro no suficiente para un carrofiero. Los carrofieros,
como los buitres actuales, necesitan un compromiso entre eficiencia plancado-
ra y rapido despegue. Por eso poseen alas de bajo aspecto y con puntas redon-
deadas provistas de ranuras (al abrir las plumas distales).

En relacion con las capacidades aéreas de los pterosaurios hay otro aspecto
que seria importante comentar. La estructura de la regién posterior de los pte-
rodactilos, en vuelo, con su cola corta y las patas traseras extendidas tendria for-
ma de horquilia, asemejandose a la cola ahorquillada de algunas aves actuales
(Fig. 1 a). Esta semejanza seria mayor si los pterodactilos tuvieran un estrecho
uropatagio entre las patas y la cola, pues asi los movimientos de las patas ten-
drfan mayor efecto aerodinamico.

Aunque generalmente se ha negado que los pterosaurios tuvieran uropatagio
(PaDiaN, 1983; WELLNHOFER, 1991; HAZLEMURST & RAYNER, 1992a; PADIAN &
RAYNER, 1993) hay varios indicios de que si podria existir. Asi PENNYCUICK
(1983, fide PADIAN & RAYNER, 1993) identifica como uropatagio una impresion
observable en un ejemplar de Prerodactylus kochi. BENNETT (1987 fidle WELLN-
HOPER, 1991 vy PADIAN & RAYNER, 1993) interpreta la especial configuracion de
las vertebras caudales de Pteranodon como zonas de insercion de un patagio.
Aunque para ¢l seria el braquiopatagio el que estarfa unido a [a cola, podria per-
fectamente tratarse de un uropatagio. Por Gltimo UNWIN & BAKHURINA (1994),
tras estudiar detalladamente un ejemplar de Sordes pilosus con las membranas
excepcionalmente conservadas, sefialan la inequivoca presencia de un uropata-
gio entre las patas traseras y controlado por el quinto dedo de estas.

Asi pués, podria existir una estructura en «cola ahorquillada» formada por
las patas y un uropatagio que en los pterodactilos serfa estrecho y en forma de V
invertida ya que el quinto dedo y la cola a los que probablemente se uniria son
muy cortos en estos pterodactilos.

Aungue a falta de un estudio técnico sobre las implicaciones aerodinarmcas
de este tipo de estructura, no puede tratarse de una casualidad el que las aves ac-
tuales mas aéreas tengan cola ahorquillada. As{ por ejemplo los rabihorcados,
que ticnen la cola fuertemente ahorquillada (Fig. 1 b), pueden permanecer en el
aire durante dias y, como ya se ha dicho, no suelen aterrizar mas que en puntos
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Figura 1. -—a) Silueta de vuelo de un pterodictilo generalizado. La zona rayada corresponde al uropata-
gio. A partir dc WELLNHOER, 1991, b) Silueta de vuelo de un rabihorcado, con cola ahorquillada andlo-
g4 a la estructura posterior del pterodictilo.

elevados. Ademds todas sus presas las capturan al vuelo, desde peces y cala-
mares hasta pollos de gaviota (DEL Hovo et al., 1991). Asimismo, la mas aérea
entre las aves rapaces es la que tiene la cola mds profundamente ahorquillada, el
elanio tijereta { Elanoides forficatus). Esta ave no sélo captura la comida en vue-
Io, sino que también bebe mientras vuela y llega incluso a agarrar el material
para su nido volando, tomando ramas secas de las copas de 1os arboles al paso
(DEL Hovo ef al, 1994), Otro caso mds conocido es el de los vencejos (Apus)
que capturan toda su comida en vuelo y no es raro que pasen las noches volan-
do a gran altura (CrRaMP & SIMMONS, 1985). Se podrian mencionar otros ejem-
plos, como el del elanio golondrina (Chelictinia riocourii, DEL Hovo er al.,
1994) o el de golondrinas (Hirundo) y aviones {Delichon). En general se ob-
serva una relacion entre cola ahorquillada y estancia prolongada en el aire con
escasos descensos al suelo, realizando la mayer parte de las actividades en
vuelo incluyendo la captura de alimento.
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La hipdtesis de la «cola ahorquillada» en los pteroddctilos reforzaria por
tanto la visién de Quetzalcoatlus como un animal esencialmente aéreo que se
alimentaria en vuelo, y seria consistente con la hipétesis del «skimming».

Asi pues, aunque tomada con la suficiente cautela puesto que las conclu-
siones agui expuestas se basan en hipdtesis ain no suficientemente aceptadas, la
locomocién de los pteroddctilos se aleja bastante de la esperada en un carrofiero
y refuerza las conclusiones ya obtenidas al estudiar el craneo y el cuello de Quer-
zalcoatlus, que indican unos habitos alimentarios semejantes a los de Ryachops.

HABITAT

Lawson (1975) sefiala que la regién del Big Bend no era la apropiada
para que se alimentase un gran pteroddctilo pescador, debido a la ausencia de
grandes masas de agva.

Es posible que los sedimentos proximos a los restos de Quetzalcoatius
fueran Unicamente areniscas de pequefios torrentes y paleosuelos producto de
las periddicas inundaciones que sufria la regidn del Big Bend en aquella época.
Pero el territorio que abarcaria un pterosaurio con la envergadura y capacidad de
planeo de Querzalcoatius no podria limitarse a unos cientos de m sino que seria
como minimo de varias decenas de kilometros. Por 1anto debemos fijarnos en el
paleoambiente de la cuenca del Big Bend en general.

Segtin varios estudios sobre la geologia de la formacién Javelina parece ser
que Lawson infravalord los cursos fluviales de la zona. El palecarbiente de
esta region seria una gran llanura fluvial sometida a inundaciones (Lawson,
1975; SCHIEBOUT ef al., 1986; LEHMAN, 1987, 1989: TOMLINSON, 1995: LEHMAN
& LANGSTON, 1996), que serfan probablemente periddicas (LEHMAN, 1989).
Esta llanura estaria surcada segtiin LEHMAN (1989) por sinuosos cursos de agua
de diferentes tamarios, habiéndose encontrado paleocanales cuyos depdsitos de
arena superaban 1 km de anchura y 30 m de espesor. Ademas. en estos depdsi-
tos de gran potencia se han encontrado materiales aléctonos traidos de fuera de
la cuenca del Big Bend. Este tipo de rios es totalmente compatible con el
«skimming». También habria pantanos, de tamafio no especificadoe, formados al
retirarse el agua de las inundaciones y en los meandros abandonados. LEHMAN
indica que de los restos vegetales encontrados, el 61% corresponde a coniferas,
el 31% a angiospermas dicotiledéneas y el 8% a palmeras, dominando las co-
niferas en la llanura y situdndose las angiospermas en los margenes de los
rios. Posteriormente LEHMAN & LANGSTON (1996) sefalan que la Nanura de
inundacién estaria cubierta por bosque tropical formado por la dicotiledonea Ja-
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velinoxvion y coniferas tipo Araucaria. Aungue la vegetacion tiene poca im-
portancia para el presente estudio, la presencia de arboles favoreceria la nidifi-
cacién y el despegue de los pterodactilos,

En cuanto a la fauna, estamos en la localidad tipica de la denominada fauna
de Alamosaurus (LLEHMAN, 1987), compuesta principalmente por éste sauropo-
do. el ceratopsido Torosaurus, otros ceratopsidos de menor tamaino, hadrosau-
ridos, ankylosduridos y terdpodos como Tyranosaurus rex. La presencia de
grandes carnivoros seria un gran peligro para un gran Quetzalcoatlns que baja-
ra a tierra para alimentarse de carrofia.

La hipdtesis de un palecambiente con agua abundante se apoya con la
identificacidn de varios géneros de tortugas acudticas {TOMLINSON, 1995). La
ausencia de restos de ofros pequefios vertebrados podria deberse a que no se han
usado métodos especificos de cribado (LEHMAN, 1987). Ello explicarta la esca-
sez de fosiles de peces, que documentarian la principal fuente de alimentacion
inferida para Quetzalcoatius.

Por otra parte se han hallado en los depdsitos lacustres numerosas pequeiias
madrigueras excavadas probablemente por invertebrados. Estos hallazgos han
llevado o LEHMAN & LANGSTON (1996) a proponer que Quetzalcoatlus se ali-
mentaria de estos pequefios invertebrados introduciendo su fino pico en las ma-
drigueras. Pero si atrapase ¢l alimento en estas estrechas madrigueras, la gran
apertura mandibular que tiene no le servirfa aparentemente para nada. Asimismo,
esie tipo de alimentacion en tierra tendria los mismos inconvenientes sefialados
contra la hipotesis del carrofieo, entrando en conflicto con la torpe locomocion
terrestre v la dificultad para el despegue inferidas para Quetzalcoarius, que distan
mucho de [as de [as actuales aves limnicolas, Del mismo modo, Ta movilidad del
cucllo no seria la adecuada para este tipo de alimentacion, como seiialan Mag-
T et af.. 1998,

En resumen, durante el Cretdcico terminal, la region donde se ha encontrado
el material tipo de Quetzalcoatius se trataria de una gran lanura aluvial con nu-
merosos cursos de agua entre los que habria grandes rios que se encontrarian en
su tramo medio-bajo. La llanura estaria cubierta de bosques y salpicada de lagos,
probablemente de pequeno tamafo. La fauna seria variada, aunque faltan datos
sobre pequenos vertebrados. Serfa por tanto una region perfectamenie apta para
la pesca. Los Quetzaleoaris podrian practicar ¢l «skimmitags a lo largo de los
cursos fluviales y probablemente abandonarian la region en la época de las
inundaciones, cuando los peces estarfan dispersos por la [fanura. Se dirigirfan a
las costas o a grandes lagos permanentes como hacen los rayadores que viven en
zonas con mundaciones periddicas (DeL HOYo et af., 1996). No les resultaria di-
ficil a estos grandes planeadores recorrer cientos o incluso miles de kilémetros.
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CONCLUSIONES

Se rechaza la hipotesis de LAwSON (1975) por su incompatibilidad con las
caracteristicas morfolégicas de Quetzalcoatius. Este gran pterodactilo no pre-
senta los rasgos adecuados para una alimentacidn ni una locomocidn terrestre,
como indica su pico largo y fino comprimido lateralmente probablemente do-
tado de saco gular, su cuello de escasa movilidad lateral, y sus alas de gran en-
vergadura, baja carga y alto aspecto. Se propone como alternativa el que Quet-
zalcoatlus, al igual que otros pterosaurios, seria piscivoro y pescaria al vuelo
{«skimming»} de un modo similar a los rayadores actuales. Esta hipdtesis se re-
fuerza por la formacién en «cola ahorquiliada» que presentaria Quetzalcoatius
entre el uropatagio y las extremidades traseras. Esta estructura se encuentra and-
logamente en las aves actuales mds voladoras.

La interpretacion del habitat donde se depositaron los fdsiles no contradice
la hipétesis propuesta, al contrario de lo que pensé LAWSON, puesto que la se-
dimentologia y la paleontologia de la Formacién Javelina permite inferir la
existencia de grandes cursos de agua que alimentaran una rica ictiofauna.
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