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RESUMEN

Se pone a pruebala hipótesisde LáwsoN (1975) sobre los hábitoscarroflerosde
Quetzalcaatlus.analizandosu morfologíafuncional y complementandoesteanálisiscon
el del hábitaten el qtme vivió. Seconcluye,en basea la morfologiadel pico, del cuelloy
a la movilidad en cierray aire, queesbastanteimprobableque fueracarroñero,propo-
niendosealternativamentequefuerapescadorcon un métodode pescasimilar al de los
actcmaLesrayadores(Rwscitops).
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ABSTRACT

The Etypochesisof LAWSON (1975) on che seavengerhabits of Quetzalcaat/usis
tested.by analyzingits funetionalmorphologyandthe interpretationof its habitat.Qn
the baseof che bilí andneckrnorphologyandthc inferredmobility on che air andon ihe
ground,che hypotesisseemshighly improbable.We pioposean alcernativehypt4hesisof
ti piscivorotisfeedinghabitssimilar té> the recentskimmcrs(Rvnchops).

Keywords:Queízalcoatíus,Pteros’auria,Funetionalmorpbology.Habitat.

INTRODUCCION

Los vertebradosvoladoresde mayortamañoconocidospertenecenal gé-

neroQaerza/coatiusLAWSON, 1975.pterosauriosdel Cretácicosuperiorcocí en-

Coloquios(le Paicoistologia.1 998 155N: 1 i3?-166t)
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vergadurasalaresde hasta12 m. Su descubridor(LAWSON, 1975)propusolahi-
pótesisde queestospterodáctilosseríancarroñeros,sobretodoen baseal ha-
llazgode estosfósilesen sedimentoscontinentalesalejadosde la costaproba-
blementemásde 400 Km.

En estetrabajose trataráde probar,trasun estudiodetalladode la morfo-
logía funcional, quelahipótesisde Lawsonno se sostiene,y seaportaráunahi-
pótesisalternativa.Lo que realmentepuededarpistassobre los hábitosali-
mentariosde un animal extinto es la morfología funcional, en este caso
principalmentela del pico. No es metodológicamentecorrectobasarlas con-
clusionespaleoeeológicasen inferenciassobreel paleoambientede fosilización,

puesno estáprobadoqueQaelzalcoatiasviviera dondese hanencontradosus
fósiles.Podríanhabersido transportados(fósilesalóctonos),o quelazonade fo-
silizaciónestuvieraen suruta migratoriay algunosmurieranalpasarsobreella
(restosde organismosadémicos).Es erróneodeducirel modo de viday la ali-
mentaciónde un animalpor el hábitatdondese depositóel fósil.

Se estudiaránpor tanto los trabajospublicadosque aportendatossobrela
morfologíafuncionalde Quelzalcoaslusy de los pterosauriosen general,para
llegar a una conclusiónúnicamentebasadaen esteaspecto.Como comple-
mentoaesteestudiomorfológicose estudiarátambiénel hábitat,paraver si se
correspondeconel quenecesitaríaun animalconel modo de alimentaciónde-
ducidodc la morfologíafuncional. Comoya seha dicho, aunqueel hábitatno
seael esperadose seguiráadmitiendola inferenciasobreel hábitoalimentario
derivadadel estudiomortblógico.La posibledivergenciaseríaexplicablepor la
no demicidadde los fósiles o porqueel conocimientodel habitatsea incom-
pleto.Porotra parte,las conclusionesobtenidasparaQuetzalcoatluspuedense-
vir dereferenciaparaotros génerosde su mismafamilia en losqueno hayasu-
ficientesdatosparadeducirlos hábitosalimentarios.

ANTECEDENTES

LAWSON (1975)encontróen la formación Javelina(Maastrichtiensesupe-
rior) del Big Bend National Park, BrewsterCounty (Texas,USA), enormes
huesosalares,pertenecientesaun único especimen,entrelos cualeshabíaun
húmero de 52 cm y un radio casi completode 75 cm (LANOSTON, l98 1). A
40 km de esteprimer grupode huesosse encontróotro máscompleto,quein-
cluía, apartedehuesosalares,vértebrasy restoscranealesde variosindividuos
de menortamaño.En basea estosrestosse hacalculadoparael especimenma-
yor unaenvergaduraalardeentre1 1 y 12 m, y paralosmáspequeñosde aíre-
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dedorde 5,5 m. Debidoal granparecidoentreloshuesosde ejemplaresde am-
bos tamaños,Lawsonpensóqueperteneceríana unamismaespecie,que llamó
Qaetzalcoatlasnorthropi, siendo los especímenesmenoresjuveniles.Actttal-
mnentese les considerados especiesdistintas,estandolas caraeteristicasdife-
renciadorasprincipalmenteen las articulacionesposteraneales(Kíii~l~NEi< &
LANOSTON, 1996). De este modo los restosmayoresperteneceríana Quetzal-

coatíasnorthropi LAWSON, 1975 y los menoressedesignancomo Qaetzalcoa-
Idus sp. a laesperade queseandescritoscomounanuevaespecie.

LAWSON (1975) señalaen su informe que la región dondehansido encon-
tradoslos huesosse situaba,en elMaastrichtiensetardío,tierra adentroa másde
400 km de lacostamáspróximay queno habíagrandesmasasde aguaperma-
nenteen lazona.Esto, unidoa la estmcturade las vertebrascervicalesy a que
los restoslueron encontradosjunto a dinosauriossaurópodosson las razones
queaduceparaconcluirqueestospterodáctilosseriancarroñeros.Estaideafue
generalmenteaceptaday perpetuadaen posterioresptmblicaciones.sobretodo en
libros dedivulgación(LAMBERT. 1085;DIxON etaL, 1988).

Aún así, [)ESMOND (1975) mostrabasus dudasacercade esta hipótesis,

principalmeniepor la dificultad quetendríanestosenormespterosauriospara
despegartrasalirnentarseenel suelo,y el consecuenteriesgopor la obvia pre-
senciade dinosaurioscarnívoros cerca de los cadáveres.Recientemente.

WLu.NíiolEl~ (1991>tambiénseñalaquela hipótesisdel carroñeroestásujetaa
muchascontradiccionesy proponecomohipótesisalternativaunaalimentación
abasede cangrejosy moluscos.Posterionnentese ha apuntadola posibilidadde
quefueran piscívorosen basea la morfologia del cráneo(KEi.l.NER & LANUS-

TON, 1996) o comedoresde invertebradossubterráneos(LwAN & LANGS-
~l~ON,1996>. AsimismoKEL[,NER & LANcJSTON(op cil.) no consideranyael há-
bitat corno impedimentoa unaalimentaciónpiscívora, y señalanque los
individuosdel Big Beodmurieron en los alrededoresde un abundantesistema
fluvial adyacenteacuencasde inundación.

Apartede losrestoshalladosporLawsonsehanencontradoposteriormente
nuevosejemplaresen la formación Javelina (Krnu.NILR & LANGSTON,

1994,1996),todospertenecientesa la especiede menor tamaño.Asimismo
han sido identificadoscomoQuelzalcoatius.aunqueno con total seguridad,res-
toshalladosen el Campaniensede Alberta (CURRIE & RussEL, 1982)y Monta-
na (PADIAN & SNllTI-t 1992>.

Qaetzalcoaílasfue incluido en la subfamiliaAzhdarchinaepor NESSOV

(1984). Simultáneamente,PAnIAN (1984b)creó la familia Titanopterygiidae
dondeincluyó a QueízalcoathssparaItíegorectificar,proponiendoelevarla sub-
familia Azhdarchinaeal gradode familia (PADIAN, 1986).Sus principalesca-
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racterísticasdiagnósticassegúnN~ssov (1984), PADIAN (1986) y BENNETT

(1989) son:

— vértebrasmedio-cervicalesmuy largas,
seccióncilíndricaen la mitad del cuerpovertebral,

— vértebrascervicalessin neuroapófisiso conneuroapófisisbaja.

La familia Azhdarchidaeincluye lossiguientesgéneros:Azhdarcho,delTu-
roniensetardíoal Coniaciensede Uzbekistán(NFssov,1984); Qaelzalcoatlus,
del Maastrichtiensesuperiorde Texas (LAWSON, 1975) y posiblementedel
Campaniensede Alberta (CURRW & RUSSEI.. 1982) y Montana (PADIAN &
SMITH, 1992);Aramboargiania(=fltanopíeryx)del Maastrichtiensede Jordania
(FREY & MARI’cLL, 1995); Doratorhynchasdel Titonienseal Berrasiensede In-
glaterra(WELLNHOFER, 1991); material indeterminadodel Senoniensede Se-
negal (MONTEILLET et al., 1982) y del Cretácicoinferior de Texas(MURRY el
aL, 1991);y además,segúnindica BENNETT (1989), restossin determinardel
CambridgeGreensand(Albiense)de Inglaterra,del Maastrichtiensetardíode
Wyoming y del CretácicotardíodeNew Jersey.

Aunqueno seauncarácterdiagnósticode la familia, puesno esexclusivode
ella, es interesantedestacarquetodoslos génerosincluidossonde grantamaño.

METODOS

Paraponer a pruebala hipótesisde LAWSON se estudiarála morfología
funcionalde Quetzalcoatlas.Una vez hechoestoserevisaráelhábitatenelque
vívio.

En cuantoa la morfologíafuncionalhabráquecomprobar,por tanto,si la
de Qaelzalcoallasseajustaa la esperadasi fueracarroñero.Paraello estudia-
remosla morfologíaquecompartenen laactualidadtodas las avesespecializa-
dasen comercarroña,es decirlosbcmitrespertenecientestanto a la familia Cat-
hartidaecomo a la familia Accipitridae. Estasaves,a pesarde estarmuy
separadasfilogenéticamente,presentanunaextraordinariaconvergencia(Do-
NAZAR, 1987) en un conjuntode característicasquepodríamosdenominarcomo
el «paradigmadel carroñero»:

— Pico cono,fuertey ganchudoparapodeTdesgarrarlos tejidosdel ani-
mal. En sudefecto,aunqueno se dé en las aves,podemosesperaruna fuerte
dentición.
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—- Cuello largo y concapacidadde movimientoen todas las direcciones.
parapoderexplotaral máximo elcadáver.

Capacidadparavolargrandesdistanciasconpocogastode energía.
Buenacapacidadde despeguey unaal menosaceptablemarchaentierra.

Ambaspropiedadesson necesariasparapoderescaparapotencialesdepredadores
y por la obvia razónde quetina vezhayaterminadode comer,el carroñerodebe
sercapazde remontarsede nuevoenel aire. Además,comoparacualquiertipo de
alimentaciónen tierra,unaaceptablecapacidadde desplazamientoen el sueloes
tambiénnecesaria,paraquecl aprovechamientode unacarroña(moviéndoseal-

rededordel cadáverparabuscarnuevaszonasconcarne,orificios naturalespor
los queaccedermásfácilmenteal interior, etc...)no se conviertaen un derroche
excestvode tiempo y energía.Éstopuedesermásimportantede lo queparecea
simplevista,sobretodo si, comoinsinúaLAwSON, hablamosde cadáveresde di-
nosauríossauropodoscomoAíatnosaurus,de másde 20 m de longitud.

Estascaracterísticas,quehe denominadoen conjunto«paradigmadel ea-
rroñero»,no soncumplidasen su totalidad pordos especiesde carroñerosde la
familia Accipitridae. Niel quebrantahuesosni el alimocheposeenun cuello lar-
go, aunquesi cumplenel restode características.No he creidonecesarioin-
eluirlesen esteestudioporquesushábitosde alimentación(tuétanode huesosy

pequeñosdespojosprincipalmente>les hacenaúnmenosapropiadosquelos bui-
tres típicos como ejemplo de modode vida para Qaetzalcoatla.s’.Además.el
único puntodel paradigmaqueincumplen,cuellolargo, es precisamenteuno de
lospocosquesi cumpleQaetzalcoatlas,comoveremosmásadelante.

Tampocose hatenidoemi cuentaa los carroflerosocasionales,comocérvi-
dos y marabúes,queson en realidadavesomnivorasquecuandoactúancomo
carroñeraslo hacende forma poco especializada.En ningún casola carroña
constituye su principal fuentede alimenio. Recientemente.MARTILL el al.

(1998). basándoseen las vértebrascervicalesdeAramboargiania, afirman que
tanto Quetzalcoatfascomoel restode integrantesde la familia Azhdarchidaese
alimentabande peceso plancton.

En cuantoal hábitat,se comprobarási realmentela regióndel Big Bendes-
taba, en el Maastrichtiensetardio, tan carentede grandesmasasdeaguacomo
dice LAwsoN. Ademásdel medio fisico habráqueatendertambiéna la fauna
que habitabala ¡‘egión paraencontrarposiblespresasy predadoresde Quetzal-
coanas.En cualquiercaso,y comose hamencionadoen la introducción,el pa-
Icoambientede lazonano debeserel punto principal de la discusiónsino que
debeservirde complementoa lasconclusionesobtenidasdel estudiodetallado
dela morfologíafuncional.
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RESULTADOS

MORFOLOGÍA FUNCIONAL

Característicasde/pico

- El cráneode Quetzalcoat/asha sido estudiadocondetallepor KELLNER &
LANOSTON (1996).Ambasmandibulassonlargas,delgadasy comprimidasla-
teralmente;carecencompletamentededientesy no presentanningunaestructura
ganchuda.Las mandíbulastienenademásunaaperturamáximabastanteeleva-
da, de unos52 mm. Es por tanto un pico quedista muchodel esperadoen un
carroñero.Se podríadecirque es de los picos másinadecuadosparaarrancar
trozosde carnede un cadáver.

Estascaracterísticasllevaron a KELLNER & LANOSTON a mencionarla po-

sibilidad de que Quelzalcoatiaspescaraen vuelo corno los actualesrayadores
(Rynchops)quevuelana rasdel agua,con laestrechamandíbulainferior sepa-
rada45 mm de la horizontal y sumergidahastaque topacon algúnpez (DEL
HoYo eta?., 1996).Estetipo de pescaha sidoasumidoyaparavariospterosau-
nos(WELLN-IOFER, 1980, 1991; UNwIN, 1988),y sedenontina«skiínrning»en
inglés, términoqueusarédeaquí en adelante,al no haberencontradounatra-
ducciónadecuadaencastellano.

Se podría señalaren contrade estacomparaciónentreRynchopsy Qaet-
zalcoatiusque la mandíbulainferior de los rayadoreses desproporcionada-
mentelarga,hechoqueno ocurreen Quelzalcoatias.En realidad,segúnindican
DEL HoYo eta!. (1996).esacaracterísticano es indispensableparala práctica
del «skimming»y no es observablesobreel esqueletoóseo fósil, sino única-
menteen el estuchecórneoqueno fosiliza. El núcleoóseoes casi igual delar-
go en ambasmandt’bulasde Rynchops.Lo queocurre es queestasavestienen
un estuchecórneo,unaranfoteca,recubriendoel pico. Estaranfotecatieneun
ritmo decrecimientocontinuomuchomayor en lamandíbulainferior queen la
superior,paraprevenireldesgastequesufrela inferioral darconarenabajoel
aguao chocarcontraobstáculosmayores.Es por este mayor ritmo de creci-
miento dela fundacórneaporelquela mandíbulainferiores muchomayorque
la superior.Se hanencontradoimpresionesfósilesde vainascorneasen Ram,n-

Iwrynchus, y podría existir también un estuchecorneoen Quetzaleoatlas
(WEI.LNHOFFR, 1991).Ello refuerzala similitud entreel pico denuestroptero-
dáctilogigantey el de los rayadores.Podríapor tanto suponersequeQuetzal-
coaÑas tendríaen vida un pico similar al de losrayadores.con la mandíbulain-
ferior de mayor longitudquela superior.
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Por último, WELLNHOFER (1991)y KELLNER & LANOSTON (1996)mencio-
nan la especialarticulaciónde la mandíbulade Qaelzaicoatias,similar a la de
Ornitocheirasy Píeranodon,quepodríaindicar la presenciade un sacoguIar
semejanteal de los actualespelícanos.Existenalgunosfósilesde pterosaurios
en los que se aprecíaeste sacoguIar impresoen la roca, e incluso BROWN

(1943,fide DESMOND. 1975 y WEIm.NHoFER, 1991) informó de un fósil de Pie-
ranodonen el quese apreciabala bolsaguiarconrestosde dos especiesde pe-
cesy un crustáceoen su interior.

Estecarácterconcuerdacon unaalimentaciónpiscívora, sobretodo si te-
nemosen cuentalo fino queera el picode Que/za/coas/as.Con un pico tan es-
trechohubieratenidomuchosproblemasparatransportarun pez coleandodes-
de la zonadc pescahastael lugar de nidificación. Estemismo problemalo
tienenlosrayadores,cuyasdelgadasmandíbulasdanpocaestabilidada lahora
de transportarun pez a la colonia,por lo queocasionalmentese les caeporel
caminoo tienenquehundirtanto las mandíbulasen él parasujetarlo,que acaban
partiéndolopor la mitad y perdiendomediopez (DEL Hoyo el aL, 1996). Por
tanto,conun picocomoeste,son indudablesLas ventajasde un sacoguiaren el
quemetery transportarlos pecesparalas erias.

Resumiendo,el pico de Qaelzalcoatiusnosindica ya. por sísólo, queuna
alimentaciónnecrófagaes pocoprobable.siendo másplausible unaalimenta-
ción piscívoracon cm estilode pescasimilar a Rvnchops.

Caraclerívíicasdel cacho

El cuelloes extremadamentelargo. y estaformadopor largasvértebrascuya
articulaciónpráccicamenteimposibilita elmovimientolateral,comoen todoslos
génerosde la familia Azhdarchidae(NESSov, 1984; WEI.LNHOL’ER, 1991). Así
mísmo, la movilidaddorsoventralde lapartecentraldel cuelloeraescasa,que-
dandocorno principalespuntosdeflexibilidad vertical labasedel cuelloy la ar-
ticulaciónatlas-cráneo(MARTILL el aL, 1998). La granlongitud del cuello po-
dna,en principio, ajustarseal modelo del carroñero,perola escasamovilidad
seríaun graninconvenientea lahorade alimentarsedel interiorde un cadáver.
En cambioestecuelloes consistentecon lahipótesisdel «skimming».En este
casola movilidad lateral no seríaimportante.Requeriríaúnicamentede cierta
flexibilidad en el plano vertical y un cuello lo suficientementelargoparallegar
al aguaconel pico.

La limitación del movimientolateralqueprescritael cuellodeQueízalcoa-
tías no reportaen principioningunaventajaa lapracticadel «skimming».Seria
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una consecuenciasecundariade la especialarticulaciónde las vértebras,arti-
culacióncreadaposiblementeparadarmayorestabilidadal enormecuelloa la
horade mantenerlorectoen vuelo y de flexionarlo verticalmente.Es decir,se
trataríade un casoenel quese desarrollaunaestructuraparaoptimizarunaca-
pacidaddeprincipal ¡mportanciaparael animal,aúna costade perderunaca-
pacidadsecundariade menorimportancia.Un casoanálogoparecedarsecon el
humerode Santanadactvlusbrasilensis,quese mencionarámasadelante(HAZ-
LE}-IURST & RAYNER 1992b).

Marcha en tierra, despegaeyvuelo

La locomociónterrestrede los pterosauriosha estadosometidaa debate
desdeel descubrimientode los primerospterosauriosfósiles.Actualmentehay
dosmodelosprincipalespropuestos.Uno reconstruyea los pterosaurioscomo
bípedoságiles y veloces(PADIAN, 1983, 1984a;PAUL, 1987; PETERS, 1992;
P,xDIAN & RAYNER, 1993),principalmentepor laorientacióndel acetábuloen al-
gunaspelvis (BENNErr, 1990)y por la semejanzade los miembrosposteriores
con los dedinosauriosy aves.En cambiootros autores(UNWJN, 1987; WELLN-

HOFER, 1988, 1991; UNWIN & BAKHURINA, 1994; ALEXANDER, 1994; Locut,
1994)defiendenla ideade un pterosauriocuadrúpedoconun movimientotome

en tierra, en basea un mayornúmero de evidencias,como el desequilibrio
queprovocaríanlas grandescabezasde los pterosauriosen un bípedo,la unión
de lamembranaalara las patastraseras,la probablepresenciade uropacagio,la
estructuradel fémur, laobligadaposiciónplantígradade lospies, laexistencia
de rastrosdecuadrúpedoatribuidosapterosauriosy laorientacióndel acetábulo
en varias pelvis. Ciertaspelvis, como una de Anhangaera,son interpretadas
como argumentosa su favor simultáneamentepor defensoresde la postura
cuadrúpeda(WELLNI-IOFER, 1988) y por partidariosde la bípeda(BENNETT,

1990).
Unatercerapropuestaes la dePEVERS(1994)quepiensaquelos pterosau-

ñostendríanunalocomociónsimilara los actualeslagartosbípedosfacultativos.
Aunquelacontroversiacontinúay quizáshayaqueesperara nuevoshallazgos
paradecantarsedefinitivamentepor unau otra postura,el mayor pesoy núme-
ro de las evidenciasa favor de laposturacuadrúpedainvitan a aceptarcorno
bastanteprobableel cuadrupedismode los pterosaurios.En este trabajo se
aceptapor tanto que Quetzalcoatlasera cuadrúpedo,desplazándosedificulto-
samenteporel suelo,másdificultosamenteaúnsi tenernosencuentalaenorme
envergaduraalar y el hechode que ningún pterosauriopodíaplegar las alas
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comolas aves(WELLNHOFER, 1991).De estemodounaalimentaciónen tierra,
comola queproponeLAWSON, se veríaseriamentelimitada.

A estohayqueañadirlasdificultadesqueQaetzalcoatlastendríaparades-
pegar.El despegueestárelacionadocon la locomociónterrestre,ya quesi los
pterosauriosfueranágilesbípedospodríancorrerhastaalcanzarlavelocidadne-
cesariaparaechara volar. En cambio aceptandounalocomocióncuadrúpeda
poco ágil. los pterosauríosse veríanobligadosa aletearrápidamenteparades-
pegar.Esto seriaposibleen los ranforrmncoideosy en los pterodáctilosde pe-
queñotamaño,perono en los grandespterodáctiloscuyacapacidadde aleteoera
escasasegún la mayoríade los autores(WELLNHOFFR, 199]: HAZLEHUR5T &
RAYNER. 1992,x; PADIAN & RAYNER. 1993). Incluso HA’LLEHURST & RAYNER

(1992b)handescritoun mecanismoen la articulacióndel húmerode Santana-
dactv/usbrasilensisqueincrementaríalaeficienciadel vuelo planeadoperoim-
pediríacualquiertipo de aleteo.De estemodo, losgrandespterodáctiloslen-
drianqueextendersusalasy esperarunabrisaadecuadaquelospudieraelevar
en el aire, suponiendoquepudieranerguirse,almenosduranteel tiemposufi-
cientesobresuspatastraseras.

Por tanto Quetzalcoait/asseríabastantevulnerableen el suelo,estandoa
expensasde la presenciao ausenciade viento adecuado.Con estoscondicio-
nanteshostiles a la presenciade los grandespterodáctilosen tierra, lo más
probablees que rehuyeranel aterrizajeen terrenollano, posándoseprincipal-
mentesobrepuntos elevados,como rocas,árboleso acantiladosdel mismo
modoquelos actualesrabihorcados(Fregal&. Estasavesson quizáslas mas
parecidasa los pterosaurios,principalmentepor los valoresaerodinámicosde
sus alas(HAZLH-IURST & RAYNER, 1992A; ALEXANDFR.í 994).y despeganarro-
jándosedesdeárbolesy cortados,viéndoseprácticamenteimposibilitadosa
hacerlodesdeel suelo,desarrollandola mayor partede sus actividadesen vue-
lo (PENNYCUICK, 1983).

Por canto,atendiendoa la torpelocomociónterrestrey a ladificultad en el
despeguede Quelzalcoatius,parecelo más Lógico imaginárselola mayor parte
de su vidaen el aire, posándosesóloparadescansary criar.

Estavisión del modo de vidade Quetzalcoatlusse ve reforzadasi se estudia
el alade lospterosaurios.Estaala tieneun perfil similar a unamedialuna,una
bajacargaalar(bajarelación entreel pesodel animaly el áreadel ala) y un alto
aspecto(alta relaciónentrelongitud y anchuradel ala). Estascaracterísticasson,
comoya seha mencionado,parecidasa las- de los rabihorcadose indican una
muy altaeficienciaen el planeoy en el remonteen corrientestérmicas(PENNY-

CUICK. 1983: HAZLEt-IURST & RAYNER, 1992A; PADIAN & RAYNER, 1993). Con
estascaracterísticasalareshabríaunadificultad másal yade por sí dificultoso
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despeguede lospterosaurios.Lasalasde alto aspectocomoéstason pocoade-
cuadasparagenerarlapotencianecesariaparaeldespegue(PENNYCUtCK, 1983).
El animal,paragenerarla mismapotencia,necesitaríaaletearmásrápido que
conun aladebajoaspecto.Y yahemosvisto quelos grandespterodáctilosno
podríanaletearmucho.

Estascaracterísticasalaresotorgana Quelzalcoatiasy a los pterodáctilosen

generallacapacidadde volargrandesdistanciascon pococosteenergético.Esta
cualidadseríanecesariaparono suficienteparaun carroñero.Los carroñeros,
comolos buitresactuales,necesitanun compromisoentreeficienciaplaneado-
ra y rápidodespegue.Por esoposeenalas de bajoaspectoy conpuntasredon-
deadasprovistasde ranuras(al abrir las plumasdistales).

En relacióncon las capacidadesaéreasde los pterosaurioshayotro aspecto
que seríaimportantecomentar.La estructurade la región posteriorde los pte-
rodáctilos,en vuelo, consucola cortay las patastraserasextendidastendríafor-
made horquilla,asemejándoseala colaahorquilladade algunasavesactuales
(Fig. 1 a). Estasemejanzaseríamayorsi los pterodáctilostuvieranun estrecho
uropatagioentrelas patasy lacola, puesasí los movimientosde las patasten-
drían mayorefectoacrodinátuico.

Aunquegeneralmentesehanegadoquelospterosauriostuvieranuropatagio
(PADIÁN, 1983; WELLNHOFER, 1991; HAZt.BIIURST & RAYNER, 1992a;PADtAN &
RAYNER, 1993) hay varios indicios de que sí podríaexistir. Así PENNYCUICK

(1988,¡ide PADIAN & RAYNER, 1993)identificacomouropatagiotina impresión
observableen un ejemplardePíerodactylaskochi. BENNETT (1987/ideWELLN-

HOi~FR, 1991 y PADIAN & RAYNER, 1993) interpretala especialconfiguraciónde
las vertebrascaudalesde J->teranodoncomo zonasde inserciónde un patagio.
Aunqueparaél seríaelbraquiopatagioel queestaríaunido a lacola, podríaper-
fectamentetr’atarsedeun uropatagio.Por último UNwIN & BAKHURINA (1994),
trasestudiardetalladamenteun ejemplardeSorchespilosascon las membranas
excepcionalmenteconservadas,señalanla inequívocapresenciade un umopata-
gio entrelas patastraserasy controladopor el quinto dedodeestas.

Así pués,podríaexistir unaestructuraen «colaahorquillada»formadapor
las patasy un uropatagioqueen los pterodáctilosseríaestrechoy en forma de V
invertidayaqueelquinto dedoy lacola a los queprobablementese uniría son
muy cortos enestospterodáctilos.

Aunqueafaltadeun estudiotécnicosobrelas implicacionesaerodinámicas
de estetipo de estructura,no puedetratarsede unacasualidadelquelas avesac-
tualestnásaéreastengancola ahorquillada.Así por ejemplolos rabihorcados,
quetienenlacolafuertementeahorquillada(Hg. 1 b), puedenpermaneceren el
aireditrantedías y, comoyase hadicho, no suelenaterrizarmasqueen puntos
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a

-w

b

Figura 1. ~).S¡iuetadc vuelodeun pterodáctilogeneralizado.La zonarayadacorrespondeal uropata-
gio. A partir deWFItNtlotR, 1991. h> Siluetadevuelode un rabihorcado,concola ahorquilladaanálo-

a la estructumaposterior<tel pterodáctilo.

elevados.Ademástodassuspresaslas capturanal vuelo, desdepecesy cala-
mareshastapoííosde gaviota(DEL Hoyo cíal., 1991). Asimismo,la másaérea
entrelas avesrapaceses la quetiene la cola másprofundamenteahorquillada,el
elaniotijereta(Elonoidesforj¡ catas).Estaave no sólo capturalacomidaen vue-
lo, sino quetambiénbebemientrasvuelay llega inclusoa agarrarel material
parasu nido volando, tomandoramassecasde las copasde losárbolesal paso
(DEI. Hoyo el aL, 1994).Otro casomásconocidoes el de los vencejos(Apas)

quecapturantodasu comidaenvuelo y no es raroquepasenlas nochesvolan-
do a granMiura (CRAMP& SJMMONS, 1985>.Se podríanmencionarotros ejem-
plos, como el del elanio golondrina (Chelictinia riocoarii, DEI. Hoyo et aL,

1994) o el de golondrinas(Hirtíndo) y aviones (Delichon). En generalse ob-
servaunarelaciónentrecolaahorquilladay estanciaprolongadaen el aire con
escasosdescensosal suelo,realizandola mayor partede las actividadesen
vuelo incluyendola capturade alimento.
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La hipótesisde la «colaahorquillada»en tos pterodáctilosreforzaríapor
tanto la visión deQaetzalcoaíluscomo un animalesencialmenteaéreoquese
alimentaríaen vuelo, y seriaconsistentecon lahipótesisdel «skimming>~.

Así pues,aunquetomadacon la suficientecautelapuestoque las conclu-
sionesaquíexpuestassebasanen hipótesisaúnno suficientementeaceptadas,la
locomociónde lospterodáctilosse alejabastantede laesperadaen un carroñero
y refuerzalas conclusionesyaobtenidasal estudiarel cráneoy el cuellode Qaet-

zalcoatius,queindicanunoshábitosalimentariossemejantesa los de Rynchops.

HÁBITAT

LAWSON (1975) señalaque la región del Big Bend no era la apropiada
paraquese alimentaseun granpterodáctilopescador,debidoa laausenciade
grandesmasasde agua.

Es posibleque los sedimentospróximos a los restosde Quetza/coadas
fueran únicamenteareniscasde pequeñostorrentesy paleosuelosproducto de
las periódicasinundacionesquesufríala regióndel Big Bend en aquellaépoca.
Peroel territorio queabarcadaun pterosauriocon laenvergaduray capacidadde
planeode Qucízalcoatiasno podríalimitarsea unoscientosde m sino que sería
cornomínimo de variasdecenasde kilómetros.Portantodebemosfijarnos en el
palcoambientedela cuencadel Big Bend engeneral.

Segúnvariosestudiossobrelageologíade la formaciónJavelinapareceser
queLAWSON infravaloró los cursosfluviales de la zona. El paleoambientede
estaregión seríauna gran llanurafluvial sometidaa inundaciones(LAWSON,
1975; ScníEBouTetaL,1986; LEI-f MAN, 1987, 1989;TOMLINSON, 1995;LEHMAN

& LANOSTON, 1996), que serían probablementeperiódicas(LEHMAN. 1989).
EstallanuraestaríasurcadasegúnLFHMAN (1989)por sinuososcursosdc agua
dediferentestamaños,habiéndoseencontradopaleocanalescuyosdepósitosde
arenasuperaban1 km de anchuray 30 mii de espesor.Además,en estosdepósi-
tosde gran potenciase han encontradomaterialesalóctonostraídosde fuerade
la cuencadel Big Bend. Estetipo de ríos es totalmentecompatiblecon el
«skimming».Tambiénhabríapantanos,de tamañono especificado,formadosal
retirarseel aguadelas inundacionesy en los meandrosabandonados.LEHMAN
indicaquede los restosvegetalesencontrados,el 61% correspondeaconíferas,
el 31% a angiospermasdicotiledóneasy el 8% a palmeras,dominandolas co-
níferasen la llanura y situándoselas angiospermasen los márgenesde los
ríos. PosteriormenteLENMAN & LANUSTON (1996) señalanque la llanura de
inundaciónestaríacubiertapor bosquetropical formadopor ladicotiledóneaJa-
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velmoxvlony coníferastipo Araacaria. Aunquela vegetacióntienepocaim-
portanciaparael presenteestudio,la presenciade árbolesfavoreceríala nidifi-
caciony el despeguede los pterodáetilos.

En cuantoa la launa,estamosen la localidadtípicade ladenominadafauna
deA/anwsauras(LEi-JMAN, 1987),compuestaprincipalmenteporéstesaurópo-
do. el ceratópsidoTorosoaras,otros ceratópsidosde menortamaño,hadrosáu-
ridos, ankylosáuridosy terópodoscomo Tvranosaurus res. La presenciade
grandescarnívorosseríaun granpeligroparaun gran Quetzahvat/a.vquebaja-
ra a tierraparaalimentarsede carroña.

La hipótesisde un paleoambientecon aguaabundantese apoyacon la
identificaciónde varios génerosdetortugasacuáticas(ToMciNsoN, 1995). La
ausenciade restosde otros pequeñosvertebradospodríadebersea queno se han

usadométodosespecíficosde cribado(LEHMAN, 1987). Ello explicaría la esca-
sezde fósilesde peces,quedocumentaríanla principal fuentede alimentación
inferida paraQuetzalcoatlas.

Por otra partese hanhalladoen los depósitoslacustresnumerosaspequeñas
madrigcterasexcavadasprobablementepor invertebrados.Estoshallazgoshan
llevado a LEHMAN & LANOSrON (1996) a proponerque Qaetzolcootlusse ah—
mentaríade estospequeñosinvertebradosintroduciendosu fino picoen las ma-
driguem’as.[‘ero si atrapaseel alimentoen estasestrechasmadrigueras,la gran
aperturamandibularque tieneno leserviríaaparentementeparanada.Asimismo,
estetipo de alimentaciónentierra tendríalos mismosinconvenientesseñalados
contrala hipótesisdel carroñeo.entrandoen comiflicto con la torpe locomoción
terrestrey la dificultad parael despegueinferidasparaQaetzalcoatlus,quedistan
muchode las de las actualesaveslimnícolas. Del mismomodo, la movilidad del
cuello no seríala adecuadaparaestetipo de alimentación,como señalanMAR-

ri¡j. el (II.. 1998.
En resumen,duranteel Cretácicoterminal, la región dondesc haencontrado

el materialtipo de Quelza/coal/usse trataríade unagranllanuraaluvial connu-
merososcursosde aguaentrelos quehabríagrandesríos queseencontraríanen
su ti-atrio medio-bajo.La llanuraestaríacubiertade bosquesy salpicadade lagos,

probablementede pequeñotamaño.La faunaseríavariada,aunquefaltan datos
sobrepequeñosvertebrados..~Seríaportantounaregión perfectamenteaptapara
la pesca.1 nsQuetza/c’oat/aspodríanpracticarel «skimnníng»a lo largo dc los

cursos fluviales y probablementeabandonaríanla región en la épocade las
inundaciones,cuamidolos pecesestaríandispersospor la llanura.Se dirigirían a
las costaso a tzrandeslagospermanentescomo hacenlosrayadoresqueviven en
/onasCOtí inundacionesperiódicas(Dí~t. Hoyo el cii.. 1996).No les resultaríadi—
lic i 1 a estosgrandesplaneadoresrecorrercientoso inclusomiles de kilómetros.
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CONCLUSIONES

Se rechazala hipótesisdeLAWSON (1975)por su incompatibilidadcon las
característicasmorfológicasde Qaetza/coatlas.Estegranpterodáctilono pre-
sentalosrasgosadecuadosparaunaalimentaciónni unalocomociónterrestre,

como indicasu pico largo y fino comprimidolateralmenteprobablementedo-
tadode sacoguIar, sucuello de escasamovilidad lateral,y susalasde granen-
vergadura,bajacargay alto aspecto.Se proponecomo alternativael queQuet-

zalcoatias,al igual queotros pterosacirtos,seríapiscívoroy pescaríaal vuelo
(«skimming»)de un modosimilaralosrayadoresactuales.Estahipótesisse re-
fuerzapor laformaciónen «colaahorquillada»quepresentaríaQuelzalcoatius
entreel uropatagioy las extremidadestraseras.Estaestructurase encuentraaná-
logamenteenlas avesactualesmás voladoras.

La interpretacióndel hábitatdondesedepositaronlos fósilesno contradice
la hipótesispropuesta,al contrariode lo quepensóLAwsoN, puestoquela se-

dimentologíay la paleontologíade la FormaciónJavelinapermite inferir la
existenciade grandescursosde aguaquealimentaranunaricaictiofauna.
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