Origen y evolucion de la pluma

Durante largo tiempo se admitieron una serie de supuestos sobre los mecanismos
originantes de las alas que la investigacion reciente ha desmentido. La pluma no nacio con
las aves.

Richard O. Prum y Alan H. Brush

Pelo, escamas, piel, plumas. De todas las cubiertas corporales desarrolladas por la naturaleza,
las plumas son la més variadas y misteriosas. ;Coémo evolucionaron estos apéndices tan
increiblemente fuertes, ligeros e intrincados? ;De donde provienen? Hace apenas cinco afios
comenzamos a hallar respuestas para estas preguntas. Diversas lineas de investigacion han
convergido recientemente en una extraordinaria conclusion: la pluma evolucion6 en los
dinosaurios, antes de la aparicion de las aves.

El origen de las plumas se inscribe dentro de la pregunta mucho mas general acerca del
origen de las novedades evolutivas, es decir, de estructuras que no tienen antecedentes claros
en animales ancestrales ni relacion suficientemente clara con estructuras de parientes
contemporaneos. Si bien la teoria de la evolucion ofrece una explicacion sélida del
surgimiento de variaciones menores en el tamafio y forma de los seres vivos, asi como de sus
partes, no proporciona muchas pistas para entender la aparicion de estructuras totalmente
nuevas como dedos, extremidades, ojos o plumas.

Ademas de lo anterior, la solucion del enigma del origen de las plumas se ha retrasado debido
a supuestos que ahora parecen falsos, como la creencia de que las plumas primitivas
evolucionaron por la elongacion y division de las escamas de los reptiles, y la especulacion
de que habian evolucionado para una funcion especifica como el vuelo. La carencia de fosiles
de plumas primitivas también entorpeci6 los trabajos. Durante muchos afios, el fosil de ave
mas antiguo fue el del Archaeopteryx lithographica, que vivié en el Jurasico tardio (hace
unos 148 millones de afios). Pero el Archaeopteryx no ofrece pista alguna sobre como
evolucionaron las plumas, porque las suyas son virtualmente idénticas a las de las aves
actuales.

Hallazgos aportados muy recientemente por diversos campos han vencido esos problemas
tradicionales. En primer lugar, los bidlogos estan hallando nuevas evidencias de que los
procesos de desarrollo —los complejos mecanismos mediante los cuales cada organismo
crece hasta alcanzar su tamafo y forma plenos— pueden permitirnos dilucidar la evolucion
de la anatomia de cada especie. Esta idea es la base de la biologia del desarrollo evolutivo, la
cual se convertido en una poderosa herramienta para explorar el origen de las plumas. En
segundo lugar, los paleontdlogos han desenterrado en China un auténtico tesoro de
dinosaurios emplumados. Sus plumas no son tan evolucionadas como las de las aves
modernas —ni siquiera como las del Archaeopteryx—, y nos ofrecen indicios cruciales sobre
la estructura, funcion y evolucion de los intrincados apéndices de las aves modernas.

Juntos, los avances descritos nos han proporcionado una imagen sumamente detallada y
revolucionaria: las plumas surgieron y se diversificaron en los dinosaurios terépodos,
carnivoros bipedos, antes que aparecieran las aves o se originara el vuelo.



THE NATURE OF FEATHERS

FEATHERS DISPLAY AN AMATINE DIVERSITY, and they serve almast as wide o range of functions, from
counshipto camouflage to flight. Yariations inthe shapes of a feather's components—the barbs,
barbules and rachis—create this diversity. Most feathers, hewever, fall into two basic types. The
pennaceous s the iconic feather of a quill pen or o bind's wing. The plumulaceous, or downiy, feather
has soft, tangled plumes that provide Eghtweight insulation.
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Las plumas presentan una sorprendente diversidad y cumplen funciones muy dispares, desde el cortejo
hasta el vuelo, pasando por el camuflaje. Responsables de esa diversidad son las variantes en barbas,
barbulas o raquis, los componentes estructurales del apéndice. Ello no obstante, podemos agrupar las
plumas en dos tipos basicos. La pluma alargada en penacho, o pluma pennacea, es la tipica del ala. El
plumoén, o pluma plumulicea, es la pluma blanda, suave y enmarafiada que proporciona aislamiento
térmico.

La pluma totalmente tubular

ESTE SORPRENDENTE hallazgo se debe en gran parte a un nuevo entendimiento de lo que
es exactamente una pluma y coémo crece en las aves modernas. Al igual que los pelos, ufias y
escamas, las plumas son apéndices tegumentarios, es decir, 6rganos de la piel que se forman
mediante una proliferacion controlada de células de la epidermis (capa exterior de la piel), las



cuales producen queratina. Una pluma tipica tiene un eje central llamado raquis (véase la
ilustracion de la pagina opuesta), a lo largo del cual hay una serie de ramas o barbas. Asi
como el raquis se ramifica en una serie de barbas, éstas también lo hacen a partir de su eje en
series de filamentos por pares, llamados barbulas. En la base de la pluma, el raquis se
expande para formar el cdlamo o cafion, hueco y tubular, el cual se inserta en un foliculo de
la piel. A lo largo de su vida, las aves mudan periédicamente sus plumas y las nuevas surgen
de los mismos foliculos.

Las variaciones en la forma y estructura microscopica de las barbas, barbulas y raquis crean
una asombrosa diversidad de plumas, pero la mayoria pertenecen a una de dos clases
estructurales. La pluma tipica o de contorno tiene un raquis prominente con barbas que
forman una estructura plana llamada vexilo. En éste, las barbas estan entrelazadas por pares
de barbulas especializadas: las barbulas ubicadas hacia el extremo de las barbas tienen una
serie de minusculos ganchos que se ensartan en los canales de las barbulas vecinas. Este tipo
de plumas son las que cubren el cuerpo de las aves, y sus vexilos, intrincadamente cerrados,
crean las superficies aerodindmicas de las alas y la cola. En contraste con las plumas de
contorno, los plumones son plumas con raquis rudimentarios y penachos revueltos de barbas
con barbulas largas. Estas le dan a los plumones sus maravillosas propiedades de ligereza,
aislamiento térmico y suavidad. Las plumas pueden tener un vexilo y una base tipo plumon.

Aunque las plumas son estructuras ramificadas, crecen desde su base como un pelo. El
crecimiento de una pluma comienza con un engrosamiento de la piel denominado placoda, la
cual se alarga formando una protuberancia tubular (véase la ilustracion de arriba). La
proliferacion de células a su alrededor crea una depresion cilindrica conocida como foliculo.
El crecimiento de células de queratina, o queratinocitos, en la epidermis del foliculo
—*cuello del foliculo”— empuja hacia arriba y afuera las células mas antiguas, creando poco
a poco la pluma en una elaborada coreografia que es una de las maravillas de la naturaleza.

En esa coreografia, el cuello del foliculo se va segmentando y formando los ejes de cada una
de las barbas. En una pluma de contorno, los ejes de las barbas crecen en espiral alrededor de
la protuberancia tubular y se fusionan de un lado para formar el raquis, al tiempo que de
desarrollan nuevos ejes en el otro lado del tubo. En los plumones, las elongaciones no son
espirales. En ambos tipos de pluma, las barbulas que se extienden desde el eje de las barbas
crecen a partir de una capa sencilla de células ubicada en la periferia de los ejes de las barbas.

La biologia del desarrollo evolutivo y la pluma

CREEMOS, CON OTROS COLEGAS, que el conocimiento del desarrollo de las plumas nos
puede revelar naturaleza probable de las estructuras primitivas a partir de las cuales
evolucionaron. Nuestra teoria postula que las plumas evolucionaron a través de una serie de
etapas de transicion, cada una caracterizada por una novedad evolutiva o, mas
especificamente, por un nuevo mecanismo de crecimiento, y que los avances de una etapa
fueron la base para la siguiente innovacion.



HOW FEATHERS GROW

A5 |H HAIR, MAILS AND SCALES, feathers graw by praliferation and differentistion of
keratinocytes. These keratin-producing cells in the epidermis, or outer skin lager,
achieve their purpose in life when they die, leaving behind a mass of deposited keratin,
Keratins are filaments of proteins that palymerize to form sofid structures. Feathers
are made of beta-kerating, which are unigue to reptiles, including birds. The outer
covering af the growing feather, called the sheath, is made of the softer alpha-keratin,
which i found in all vertebrates and makes up our own skin and hair.
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Al igual que el pelo, las uiias y las escamas, las plumas crecen por proliferaciéon y diferenciacion de
queratinocitos. Estas células epidérmicas productoras de queratina dejan, al morir, depositos de
queratina en la piel. La queratina est4 constituida por filamentos de proteinas que polimerizan para
crear estructuras sélidas. Las plumas estan formadas por beta-queratinas, exclusivas de reptiles, aves
incluidas. Durante el crecimiento, la cubierta externa, de funcién protectora, esta formada por alfa-
queratina, mucho mas blanda, que se encuentra en todos los vertebrados y forma parte de nuestra propia
piel y pelo.



En 1999, propusimos el siguiente esquema evolutivo. En la etapa 1 ocurri6 la elongacion
tubular de la placoda a partir de la protuberancia y el foliculo, lo que dio origen a la primera
pluma: un cilindro hueco sin ramificaciones. En la etapa 2, se diferencio el cuello del foliculo
—un anillo de tejido epidérmico— cuya capa interior dio origen a los ejes de las barbas,
mientras que la externa se convirtié en una vaina protectora. Esta etapa produjo un penacho
de barbas fundidas al cilindro hueco o calamo.

Nuestro modelo tiene dos opciones para la etapa siguiente: el origen del crecimiento espiral
de los ejes de las barbas y la formacion del raquis (etapa 3a), o el origen de las barbulas (3b).
Esa ambigiiedad se debe a que el crecimiento de las plumas no indica claramente el orden de
esos eventos. Un foliculo en la etapa 3a produciria una pluma con raquis y una serie de
barbas simples, mientras que en la etapa 3b generaria un penacho de barbas con barbulas
ramificadas. Sin importar qué etapa fue primero, la evolucion de ambos rasgos habria
producido las primeras plumas con doble ramificacién, con raquis, barbas y barbulas. Puesto
que las barbulas todavia no se diferenciaban en esta etapa, el vexilo de la pluma no seria la
estructura plana formada por el entrelazamiento de las barbulas que es ahora.

En la etapa 4 se diferenciaron las barbulas y los foliculos comenzaron a producir ganchillos
en los extremos de las barbulas, los cuales podian encajarse en los ejes de las barbulas de las
barbas adyacentes para formar una pluma con vexilo cerrado. Sélo después de la etapa 4
pudieron evolucionar otras variedades de plumas, entre ellas las especializaciones que
observamos en la etapa 5, como las plumas con vexilo asimétrico.

Actores de reparto

Nuestra teoria estd inspirada en la naturaleza jerarquica del desarrollo de las plumas y se
apoya parcialmente en la diversidad de plumas de las aves actuales, entre las cuales hay
ejemplos que representan cada etapa del modelo. Obviamente, estas plumas son
simplificaciones recientes, ya que la compleja diversidad de las plumas (hasta la etapa 5)
debe haber evolucionado antes del Archaeopteryx. Estas plumas modernas demuestran que
todas las etapas que proponemos son posibles con la capacidad de desarrollo de los foliculos
de las plumas. Asi, la teoria de la evolucion de las plumas no requiere de estructuras
puramente teoricas para explicar el origen de la diversidad de las plumas.

Algunos hallazgos recientes también apoyan las primeras tres etapas de nuestro modelo.
Gracias al avance tecnoldgico podemos asomarnos a las células y determinar si estan
expresados ciertos genes. En varios laboratorios se estan investigando las funciones de las
proteinas producidas cuando los genes correspondientes se expresan durante el desarrollo de
las plumas. Matthew Harris y John F. Fallon de la Universidad de Wisconsin y uno de
nosotros (Prum), hemos estudiado dos importantes genes de formacion de patrones: el sonic
hedgehog (Shh) y la proteina morfogenética 6sea 2 (Bmp2). Estos genes desempefian un
papel crucial en el crecimiento de los dedos, extremidades y apéndices tegumentarios de los
vertebrados, como el pelo, los dientes y las ufias. Hallamos que las proteinas Shh y Bmp2
trabajan como un par de moléculas sefializadoras que se reutilizan una y otra vez durante el
desarrollo de la pluma. La proteina Shh induce la proliferacion de las células, y la Bmp2
regula el grado de proliferacion y promueve la diferenciacion de las células.

La expresion de las proteinas Shh y Bmp2 comienza en la placoda de la pluma, donde el par
de proteinas es producido en un orden anterior-posterior polarizado. Enseguida, la Shh y la
Bmp2 se expresan también en la punta de la protuberancia tubular durante su elongacion



inicial, y después en el epitelio que separa los ejes de las barbas en formacion, fijando la
pauta para el crecimiento de los ejes. Luego, en las plumas de contorno, las sefiales de las
Shh y Bmp2 regulan el crecimiento en espiral de los ejes de las barbas y la formacion del
raquis, mientras que en los plumones las sefiales de Shh y Bmp2 gobiernan el patron mas
sencillo del crecimiento de las barbas. Cada etapa del crecimiento de una pluma tiene un
patrén distinto de sefiales de Shh y Bmp2. Una y otra vez, las dos proteinas realizan tareas
criticas hasta que la pluma adquiere su forma final.

La informacidén molecular confirma que el desarrollo de las plumas consta de una serie de
etapas jerarquicas en las que cada evento depende del anterior. Y en este escenario encaja de
manera natural la idea de que la evolucion de las plumas comenzo6 con un tubo largo y hueco
(etapa 1), se transform6 en un penacho de barbas (etapa 2) y posteriormente desarrollo el
raquis (etapa 3a).

Las estrellas del drama

Las nuevas teorias conceptuales han estimulado nuestros pensamientos y las modernas
técnicas de laboratorio nos han permitido escudrifar las células a medida que dan forma y
vida a las plumas, pero han sido los trabajos detectivescos a la antigua en los yacimientos de
fosiles en la China septentrional los que han aportado las mas espectaculares evidencias en
favor de la teoria del desarrollo evolutivo. Un grupo de paleont6logos chinos,
estadounidenses y canadienses, trabajando en la provincia de Liaoning, han desenterrado un
pasmoso tesoro de fosiles en la formacion Yixian del Cretaceo temprano (entre 124 y 128
millones de afios atras). Las excelentes condiciones de fosilizacion preservaron un surtido de
antiguos organismos, entre ellos el mamifero y la planta con flores mas antiguos, un numero
sorprendente de aves antiquisimas, y una variedad de f6siles de dinosaurios teropodos en los
que se pueden apreciar claramente los detalles tegumentarios. Numerosos fosiles de
dinosaurio exhiben claramente plumas modernas y una variedad de estructuras primitivas de
plumas. Las conclusiones son ineludibles: las plumas se originaron y evolucionaron hasta
alcanzar su estructura moderna en un linaje de dinosaurios terrestres, bipedos y carnivoros,
antes de que aparecieran las aves o el vuelo.

El primer dinosaurio emplumado alli encontrado, en 1997, fue un coelurosaurio del tamafio
de un pollo, el Sinosauropteryx, de cuya piel salian estructuras tubulares pequenas y quiza
ramificadas. Después, los paleontdlogos desenterraron un dinosaurio tipo ovirraptor, el
Caudipteryx, del tamafio de un pavo y que tenia plumas de contorno, hermosamente
conservadas, de apariencia moderna en la punta de su cola y de sus extremidades anteriores.
Por mas que algunos escépticos digan que el Caudipteryx era un primitivo pajaro que no
volaba, multiples andlisis filogenéticos lo colocan entre los dinosaurios terépodos
ovirraptores. Trabajos posteriores en Liaoning han descubierto plumas de contorno en
ejemplares de dromeosaurios, los terépodos que, seglin los tedricos, son los mas relacionados
con las aves sin ser aves. En totales han hallado plumas fosiles procedentes de mas de una
docena de dinosaurios teropodos que no eran aves, entre ellos el Beipiaosaurus y una
variedad de dromeosaurios, como el Microraptor y el Sinornithosaurus.



EVO-DEVO AND THE FEATHER
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La teoria de los autores sobre el origen de la pluma brotd tras reflexionar sobre los mecanismos de
desarrollo. Advirtiendo que pueden estos dar cuenta de la aparicion de novedades evolutivas: un campo
denominado evo-devo. De acuerdo con el modelo propuesto, las caracteristicas singulares de las plumas
evolucionaron a través de una serie de innovaciones en el modo de crecimiento, cada una de las cuales
resulto decisiva para la aparicion del estadio siguiente. La teoria basa, pues, su tesis en el conocimiento de
los pasos que suceden en el desarrollo actual de las plumas, dejando de lado las consideraciones de
antaiio sobre los usos a que se destinaron o los grupos de animales en que podrian haber evolucionado.
Debemos a los descubrimientos recientes de fosiles en Liaoning las primeras comprobaciones del modelo
propuesto: en los dinosaurios teropodos se dio la evolucion de las plumas segiin la secuencia de estadios
establecida por la teoria de los autores. Partiendo delas semejanzas entre las estructuras tedricas de las
plumas primitivas y la forma real de estas en los fésiles, los autores sugieren que cada estadio evolucioné
en un grupo particular de dinosaurios.
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La heterogeneidad de las plumas halladas en estos dinosaurios es extraordinaria y apoya
fuertemente la teoria del desarrollo evolutivo Las plumas mas primitivas que se conocen, las
del Sinosauropteryx, son las estructuras tubulares mas simples y se parecen marcadamente a
la teorica etapa 1 de nuestro modelo. El Sinosauropteryx, el Sinornithosaurus y otros
terépodos que no son aves, tienen estructuras en forma de penacho abierto carentes de raquis,
las cuales coinciden notablemente con las de la etapa 2 del modelo. También hay plumas de
contorno que obviamente tenian barbulas diferenciadas y vexilos planos, como en la etapa 4
del modelo.

Estos fosiles abren un nuevo capitulo en la historia de los vertebrados. Ahora sabemos que
las plumas aparecieron primero en un grupo de dinosaurios teropodos y se diversificaron
hasta alcanzar una variedad estructural moderna en otras lineas de terépodos, antes del origen
de las aves. Entre los numerosos dinosaurios con plumas, las aves representan un grupo
particular que desarrollé la capacidad de volar aprovechando las plumas especializadas de su
cola y miembros anteriores. El Caudipteryx, el Protopteryx y los dromeosaurios ostentan un
prominente “abanico” de plumas en la punta de la cola, lo que sugiere que incluso algunos
aspectos del plumaje de las aves modernas evolucionaron en los teropodos.



La consecuencia de estos sorprendentes hallazgos fosiles ha sido la redefinicion de lo que es
un ave, asi como la reconsideracion de la biologia e historia de los dinosaurios teropodos. Se
consideraba que las aves —grupo que incluye a todas las especies que descienden del
ancestro comuin mas reciente del Archaeopteryx y de las aves modernas— eran vertebrados
voladores y emplumados. Hoy tenemos que reconocer que las aves son un grupo dentro de
los dinosaurios teropodos emplumados, el cual desarroll6 la capacidad de volar por impulso
propio. Los nuevos descubrimientos siguen cerrando la brecha entre las aves y los
dinosaurios, y han hecho mas dificil definir qué es un ave. Por otra parte, es muy probable
que muchos de los mas carismaticos y tipicos dinosaurios de nuestra cultura, como el
Tyrannosaurus y el Velociraptor, hayan tenido plumas aunque no fueran aves.
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Los fésiles descubiertos a lo largo de los ultimos cinco afios, en las canteras de Liaoning, como la
extremidad anterior de Caudipteryx, revelan la presencia de plumas en los apéndices. Este dinosaurio,
que tenia aproximadamente el tamafio de un pato, presentaba plumas alargadas en la cola y el las
extremidades anteriores.

Una vision nueva

Los hallazgos recientes han permitido reevaluar las hipotesis anteriores sobre el origen de las
plumas. Las nuevas evidencias aportadas por la biologia del desarrollo son casi fatales para la
teoria clasica de que las plumas evolucionaron a partir de escamas alargadas. De acuerdo con
¢sta, las escamas se alargaron, desarrollaron bordes con flecos y finalmente produjeron
barbulas con ganchos y surcos. Como hemos expuesto, sin embargo, las plumas son tubos:.
Las dos caras planas del vexilo se crean a partir del interior y exterior del tubo sélo hasta
después de que la pluma sale de su vaina cilindrica y se despliega. En contraste, las dos caras
planas de una escama se desarrollan a partir de la parte superior e inferior de la excrecencia
epidérmica que da lugar a la escama.

Los nuevos descubrimientos también acaban con la arraigada hipdtesis de que las plumas
evolucionaron primordial u originalmente para el vuelo. Solo sus formas muy evolucionadas
(o sea, las plumas asimétricas con vexilo cerrado, que no aparecieron hasta la etapa 5)
podrian haberse utilizado para el vuelo. Por otro lado, postular que las plumas evolucionaron
para el vuelo seria casi como afirmar que los dedos se desarrollaron para tocar el piano. Mas
bien, las plumas fueron aprovechadas por sus funciones aerodinamicas solo después de que



alcanzaron cierta complejidad estructural a lo largo de su evolucion. Es decir, evolucionaron
para algun propoésito y después se les dio otra aplicacion.

Muchas otras funciones primitivas propuestas para las plumas siguen siendo probables, como
el aislamiento, la repelencia al agua, el cortejo, el camuflaje y la defensa. Incluso con el
acervo de nuevos datos paleontolédgicos, parece dificil que algiin dia obtengamos
conocimientos suficientes sobre la biologia e historia del linaje especifico en el que
evolucionaron las plumas para poder diferenciar esas hipotesis. En cambio, nuestra teoria
subraya que las plumas evolucionaron mediante una serie de innovaciones de desarrollo, cada
una de las cuales pudo haber evolucionado originalmente para alguna funcion distinta. Eso si,
sabemos que las plumas surgieron solo hasta que la piel de ciertas especies desarrollo la
estructura tubular y el foliculo para las plumas. En consecuencia, la primera pluma
evolucion6 porque el primer apéndice tubular que sobresalia de su piel le daba algun tipo de
ventaja de supervivencia.

Los creacionistas y otros escépticos siempre citan a las plumas como su ejemplo favorito de
la insuficiencia de las teorias evolutivas. Sostienen que no hubo formas de transicion entre las
escamas y las plumas. Ademas, han preguntado por qué la seleccidon natural en busqueda del
vuelo comenzaria por dividir escamas alargadas, para luego desarrollar un nuevo y complejo
mecanismo para volverlas a entretejer. Ahora, en un irénico revés, las plumas nos ofrecen un
genuino ejemplo de cdmo se debiera estudiar el origen de una novedad evolutiva:
concentrandonos en comprender los rasgos auténticamente nuevos y examinando como se
forman durante el desarrollo de los organismos modernos. Este nuevo paradigma de la
biologia evolutiva seguramente desentrafiard muchos misterios mas. Dejemos volar la mente.
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