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Resumen

El presente trabajo pretende ser una sintesis de las investigaciones de la
endotermia en los dinosaurios, abordando el tema desde la mitad del siglo 20.
Los fundamentos para aseverar la endotermia en los dinosaurios, se basan en:
los estudios de la histologia 6sea, su postura erguida, la hemodinamica, su
actividad y la proporcion del depredador y la presa.

Estos argumentos han sido fuertemente criticados y actualmente se
piensa, si existié6 endotermia en los dinosaurios, que esta se dio en algunos
grupos, y otros pudieron regular su temperatura por medio de la homeotermia
inercial. Investigaciones recientes, con isotopos extraidos de dientes de
dinosaurios del Cretacico tardio, han sugerido la endotermia en ellos.
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1. INTRODUCCION

Los dinosaurios surgieron en el Tridsico Superior hace 237 Ma, y
dominaron las faunas terrestres durante los siguientes 171 Ma, hasta su
extincion a finales del Cretacico, hace 66 Ma (Langer et al., 2010; Cohen et al.,
2013). Las formas basales eran en su mayoria bipedos y no excepcionalmente
grandes, y probablemente omnivoros pero también los habian herbivoros y
carnivoros (Langer et al., 2010). Al comienzo del Mesozoico, los dinosaurios
surgieron de una rama de los Diapsidos, los Arcosaurios (Hilton, 2003). Los
dinosaurios son uno de los grupos mejor conocidos, mas intensamente
estudiados y de mayor éxito de los tetrapodos (Brusatte, 2012).



El metabolismo de los dinosaurios, es un tema controvertido e
interesante para los paleontdlogos de vertebrados. Los estudios de la
endotermia en los dinosaurios a ofrecido argumentos tanto en contra como a
favor, y continua arrojando controversias actualmente (Glut, 2000; Gillooly et
al., 2006).

Por definiciéon la endotermia es el establecimiento de una elevada
temperatura corporal interna, producida por el metabolismo e independiente del
ambiente. Esta temperatura es mas o menos constante, alrededor de los 38° C
(Bennet, 1987; Clarke & Podrtner, 2010; Nespolo et al., 2011). Ademas la
endotermia propicia una gran potencia muscular y un crecimiento rapido
(Clarke & Portner, 2010). Los costos también son bien conocidos, la alta tasa
metabdlica necesaria para sostener la endotermia, requiere una gran cantidad
de alimento (Bennett, 1987; Clarke & Pdrtner, 2010). La temperatura del cuerpo
puede presentar variabilidad circadiana, con la amplitud normalmente
inversamente proporcional al tamano del cuerpo; también puede ser
suspendida temporalmente durante periodos de letargo o hibernacién (Clarke &
Portner, 2010). La homeotermia es el mantenimiento de una temperatura
corporal constante en diferentes ambientes térmicos. Antes sinénimo de lo que
ahora se denomina endotermia, este término se aplica a cualquier organismo
gque mantiene una temperatura interna mas o menos constante, independiente
de la fuente dominante de calor (Schmidt-Nielsen, 1984; Bennett et al., 2000;
Clarke & Portner, 2010; Griebeler, 2013).

La endotermia representa uno de los avances mas significativos en la
evolucion de los vertebrados (Hayes & Garland, 1995). La distincién entre la
endotermia y la ectotermia es una de las caracteristicas centrales que divide a
los animales vertebrados (Seymour et al., 2004). Para los organismos
ectotérmicos, la principal fuente de calor responsable de controlar la
temperatura del cuerpo, proviene del medio ambiente. Ellos, mediante
mecanismos conductuales como tomar el sol, o protegerse en la sombra,
logran regular su temperatura corporal (Clarke & Portner).

La endotermia y la homeotermia son caracteristicas conocidas e
importantes de la biologia de los mamiferos y las aves actuales, y son
consideradas como sus principales innovaciones o adaptaciones (Clarke &
Pdrter, 2010). Ellas evolucionaron independientemente en estos linajes a partir
de los terapsidos (mamiferos) y los terépodos avianos (aves) (Schmidt-Nielsen,
1984; Bennett et al., 2000; Seymour et al., 2004; Griebeler, 2013). Bakker
(1972) plantea que los animales endotérmicos, producen en reposo mas calor
que un reptil del mismo peso y en la misma temperatura ambiental.

Los animales endotérmicos son capaces de habitar en una amplia gama
de climas y mantener altos niveles de actividad, en comparacion con los
ectotérmicos (Pontzer et al., 2009).

1. 1. Antecedentes

La fisiologia metabdlica de los dinosaurios, es importante para la
reconstrucciéon de su ecologia, de su comportamiento y su destino final (Barrick
et al., 1996; Hillenius & Ruben, 2004).

Schmidt-Nielsen (1984) menciona que la discusién, en general, esta
fundada en: si los dinosaurios mantenian una temperatura corporal mas o



menos constante como los mamiferos, con altas tasas metabdlicas, o como los
reptiles, con tasas metabdlicas mas bajas. Aunque muchos reptiles son
capaces de mantener la temperatura corporal por encima de la temperatura
ambiente, su temperatura corporal no se mantienen dentro de los limites de la
endotermia y por lo tanto se definen como heterotermos ectotérmicos
(Greenberg, 1980). Schmidt-Nielsen (1984), sefiala que la masa corporal de un
animal grande, le ayudara a suavizar las variaciones de la temperatura
corporal. Cuando se trata del tamafio de los grandes dinosaurios, a la gran
mayoria se le habria hecho posible mantener una temperatura interna casi
constante, durante periodos de varios dias.

Seebacher (2003) y Barrick et al. (1996), sefialan que el debate se ha
centrado solo en saber si los dinosaurios eran endo o ectodermos, pregunta
que ellos consideran inadecuada y simplista, debido a la diversidad enorme de
Dinosauria, tanto en el espacio como en el tiempo. Seebacher (2003) afirma
que es poco probable que todos los dinosaurios hayan tenido la misma
fisiologia. Por lo tanto, la pregunta adecuada seria: jqué dinosaurios ganaron
una ventaja selectiva a partir de la elevacion de su tasa metabdlica y la
produccion de calor. Y qué dinosaurios se habrian beneficiado de la
ectotermia?.

2. EL DEBATE POR LA ENDOTERMIA DE LOS DINOSAURIOS

A continuacién se presenta un resumen de los estudios usados para
afirmar o refutar la hipotesis de la endotermia en los dinosauros no avianos.

2. 1. La morfologia y el nivel de actividad

Para saber el nivel de actividad de un organismo, es importante observar
su postura (Bakker, 1968). Esto se aprecia en los vertebrados actuales, como
las aves, los mamiferos y los reptiles (Bakker, 1972; Lucas, 1999). Estos
vertebrados vivientes muestran una correlacion casi perfecta entre la postura y
el metabolismo (Lucas, 1999).

Las pisadas fosiles, estrechas hacia la linea media y la anatomia
articular de los fésiles de dinosaurios, bipedos y no bipedos, muestran que
tenian una conformacién corporal totalmente erguida y vertical (Bakker, 1972;
1986). La morfologia de los dinosaurios demuestra la capacidad para sostener
velocidades constantes. Si es comparada con la morfologia de un reptil de
peso equivalente, cuya disposicion del quiridio se proyecta desde los laterales,
permite conjeturar que una velocidad constante no es posible para los reptiles.
Tomando como base estas diferencias, la endotermia en los dinosaurios puede
ser posible (Bakker, 1972).

Pontzer et al. (2009) menciona que los calculos de volumen maximo de
oxigeno de los dinosaurios versus su tasa metabdlica en reposo, permiten
saber el tipo de regulacion térmica que poseian. La fisiologia de los
ectotérmicos modernos no permite una actividad aerdbica sostenida en el
tiempo, como ocurre con las aves y los mamiferos. Este estudio sugiere que
los dinosaurios bipedos mayores de 20 Kg eran endotérmicos. Los analisis
fueron hechos con dinosaurios de distintas dimensiones y estimaciones de



peso (p. e. Velociraptor, Allosaurus y Tyrannosaurus). Los reptiles actuales no
pueden alcanzar los valores maximos de potencia aerdbica, extrapolados para
los grandes dinosaurios. Estos valores maximos, si se observan en animales
endotérmicos como las aves y los mamiferos.

Algunos dinosaurios terépodos y ornitépodos, en muchos aspectos se
asemejan a las aves y a los mamiferos. Las principales caracteristicas de esta
semejanza incluyen: miembros delgados, alargados y lo especial de sus
articulaciones. Sus articulaciones indican una capacidad de doblar las
extremidades de manera aguda, como ocurre con los codos, mufecas, rodillas
y tobillos (Lucas, 1999). Los huesos huecos, las proporciones en las
extremidades (indicativos de la bipedestacion), su cola larga y rigida (utilizada
para el balanceo de precision durante la marcha), contribuyen a pensar en la
velocidad y agilidad de algunos dinosaurios. Los dinosaurios terépodos vy
ornitépodos parecen haber sido tan rapidos y agiles como las aves y los
mamiferos actuales, lo que sugiere la endotermia (Lucas, 1999).

2. 2. El corazén y la presiéon sanguinea

Los sobrevivientes mas proximos de los dinosaurios no avianos, las
aves y los cocodrilos, nos dan informacién para la interpretacion de la fisiologia
de los dinosaurios, especialmente del sistema circulatorio (Bakker, 1968, 1986).
Las aves tienen un corazén de cuatro camaras muy eficiente. Los corazones
con tres camaras, variedad comun de los lagartos, serpientes y tortugas son
mucho menos sofisticados (Fig. 1B) (Bakker, 1972, 1986). Dado que los
mamiferos también tienen un corazéon de cuatro camaras, se puede decir que
esta caracteristica es probablemente esencial para un alto nivel de actividad
(Fig. 1B, C). Solo entre los reptiles modernos, los cocodrilos tienen un corazén
de cuatro camaras, aunque no es tan refinado y eficiente como el de las aves
(Fig. 1B) (Bakker, 1972, 1986).

Lucas (1999), estima que la distancia entre el corazén y el cerebro debe
estar relacionado, de alguna manera, con la presion sanguinea (Fig. 1A). La
alta presion arterial (tipica de un corazoén tetracameral, tipo mamifero o ave),
sugiere muchas probabilidades de endotermia para los dinosaurios de cuello
largo como los saurépodos (Fig. 1A). Lucas (1999), también plantea otra
explicacion para la irrigacidn sanguinea hacia la cabeza en los dinosaurios de
cuello largo. Esta explicacion sugiere que poseian valvulas arteriales y que
podian contraer los musculos del cuello, tal como lo hacen las jirafas actuales.
De esta manera se llevaria sangre a la cabeza sin necesidad de una presion
arterial demasiado grande.



Figura 1. A, dinosaurio de cuello largo Diplodocus; B, tipos de corazones: de
lagartija con dos camaras, de cocodrilos con cuatro camaras imperfectas y de
mamifero, con cuatro camaras separadas por un tabique completo. C,
representacion de carrera activa de Triceratops, dinosaurio de
aproximadamente 5 toneladas. Tomado y modificado de Bakker (1986) y
Lucas (1999).

2. 3. El tejido 6seo

En los tejidos Oseos de dinosaurios y mamiferos, se aprecian unos
canales llamado canales de Havers, los cuales son cilindricos y largos (Fig. 2A
y B). Estos canales se depositan en capas concéntricas (observado en un corte
transversal), y son los encargados de permitir el paso de paquetes vasculares y
nerviosos (Bakker, 1986). Bakker (1972), observa que los canales de Havers
se encuentran fuertemente empaquetados, sobre todo en los fdsiles de
dinosaurios adultos (carnivoros y herbivoros). Estas capas empaquetas, que
contienen los canales de Havers, estan relacionadas con el crecimiento rapido
en los dinosaurios (sobre todo las capas mas anchas), tal como sucede en los
mamiferos (Fig. 2C y E) (Bakker, 1986). Las capas estan formadas por tejido
0seo fibrolamelar (Bakker, 1986).

Los reptiles muestran un tejido distinto, llamado hueso laminar zonal
(Fig. 2D). Es muy compacto, poco vascularizado y altamente secuenciado
concéntricamente, muy distinto al de dinosaurios y mamiferos (Bakker, 1972,
1986; Ruben et al, 1998). La similitud de los tejidos &éseos entre los



dinosaurios y mamiferos, demostraria la endotermia en los dinosaurios
(Bakker, 1972, 1986).

Benton (2009) sefala que la formacion del hueso fibrolamelar implica
tasas de crecimiento rapidas y no necesariamente endotermia; uno de los
factores determinantes para que se produjera el crecimiento rapido, pudo ser la
necesidad de alcanzar pronto la madurez sexual. Sin embargo, los estudios de
Kohler et al. (2012), hechos con cortes histolégicos de fémures de rumiantes
actuales (p. e. Nesotragus moschatus), sugieren que la formacién sistematica
de lineas estacionales en animales endotérmicos, desacredita el argumento
clave en apoyo de los dinosaurios ectotérmicos. Este estudio afirma que la
extensa vascularizacion del hueso fibrolamelar en los dinosaurios, esta
estrechamente correlacionada con la produccion de calor endégeno, en las
maximas estacionalidades. Mamiferos y dinosaurios muestran la misma
dinamica de crecimiento en los tejidos 6seos, con un crecimiento variable en
las estaciones frias y calidas.

Figura 2. A, seccion de hueso humano, se observan los sistemas de Havers y
laminillas intersticiales (aumento x100); B, seccién de hueso de dinosaurio, se
observa el tejido 6seo haversiano; C, corte transversal de fémur Aepyceros



melampus, un mamifero rumiante. Se observa el hueso fibrolamelar; D, corte
transversal de la corteza externa de una costilla de Mesosaurus, un pequeio
reptil acuatico del Pérmico Inferior de Brasil. Se observa el tejido 6seo laminar
zonal con amplia evidencia de los ciclos de crecimiento. Se aprecian pequenos
y dispersos canales vasculares longitudinales. Visto con microscopio de luz
ordinaria; E, corte transversal de diafisis de fémur de Edmontosaurus, un
dinosaurios polar hallado en Alaska. Se observan alternancias de ciclos de
hueso fibrolamelar reticular R, crecimiento de verano y hueso fibrolamelar
circunferencial C, crecimiento de invierno. Tomado y modificado de Ricglés
(1990); Geneser (1998); Benton (2005); Chinsamy et al. (2012) y Kbhler et al.
(2012).

2. 4. La proporcion del depredador y la presa

Un animal endotérmico necesita consumir mas energia de la que
necesita un ectotérmico de tamano similar. Si tomamos como ejemplo a un
leén y a un cocodrilo, un leén de 150 Kg come mas alimentos y con mayor
frecuencia que un cocodrilo de 150 Kg. Por lo tanto, en la naturaleza, un leén
debe tener mas posibilidades y variedades de futuras presas que un cocodrilo
(Lucas, 1999). Bakker (1986), desarrolla extensamente la comparacion de peso
corporal que tienen las poblaciones de dinosaurios con sus presas (el toma
como ejemplo el Tyrannosaurus rex) y los mamiferos (como los felinos dientes
de sable) con sus presas. Los fosiles de ambos (Tyrannosaurus rex y felinos
dientes de sable), son hallados en proporciones similares en sus yacimientos
respectivos, en Dakota del Sur, Estados Unidos. Sus calculos de masa corporal
de las poblaciones de depredador y presa, dieron como resultado una
proporcion similar. Para Bakker (1986) esta similitud solo tenia una explicacion,
que los dinosaurios y los mamiferos tenian iguales necesidades metabdlicas.
Por lo tanto, esto podria ser otra prueba para demostrar la endotermia en los
dinosaurios.

Por otra parte, Bakker (1968, 1972, 1986) no toma en cuenta la variable
tafondmica, la que puede ser primordial a la hora de hallar los fosiles de
dinosaurios, lo que puede estar afectando y variando las proporciones de
depredador y presa.

2. 5. La gigantotermia

Los grandes dinosaurios mantenian temperaturas corporales mas altas y
mas constante que los reptiles de menor tamafio, debido a que los grandes
animales ectotérmicos se calientan y enfrian mas lento que los animales
ectotérmicos mas pequenos. Esto recibe el nombre de homeotermia inercial,
también llamado coloquialmente como gigantotermia (Clarke & Portner, 2010).
Esto provoca que la temperatura interna del cuerpo se mantenga relativamente
alta y constante (Paladino et al., 1990; Spotila et al., 1991; Clarke & Pdrtner,
2010; Seymour, 2013). En otras palabras, la temperatura corporal de un
dinosaurio se incrementa y las temperaturas fluctuantes de su cuerpo
disminuyen cuando se incrementa la masa corporal. Esto a causa de una



menor proporcion de la superficie del cuerpo, con respecto a su volumen
(Seebacher, 2003).

Brusatte (2012) sefiala que no es seguro que todos los dinosaurios
hayan tenido fisiologias similares. Ademas, menciona que los dinosaurios del
Mesozoico variaron en masa de menos de un kilogramo a varias toneladas.
Vivian en un espectro de diferentes entornos, y se comportaban de maneras
distintas. Algunos pueden haber tenido metabolismo rapido, impulsados por el
control interno de la temperatura, mientras que otros pueden haber sido mas
lentos y haber variado sus niveles de actividad en funcién de la temperatura del
medio.

El estudio de los animales extintos a través de sus fosiles no es facil y
los dinosaurios no son la excepcion. No es posible medir su temperatura
corporal, sus niveles de actividad, ni sus gastos energéticos (Brusatte, 2012).
No sélo eso, tambien hay que agregar que sus fosiles son muy escasos. Por lo
tanto, todos los argumentos se basan en la interpretacion de los tejidos éseos
presentes en los fésiles, las tasas de crecimiento, la postura del cuerpo y la
composicion quimica de sus huesos fésiles (Brusatte, 2012).

Los estudios de Gillooly et al. (2006) estan basados en un modelo
matematico que estima la temperatura corporal de los dinosaurios, a partir del
crecimiento ontogenético, deducido de los huesos fésiles. Estos estudios
arrojan evidencia directa, de que la temperatura corporal en los dinosaurios
aumenta sistematicamente con el tamano corporal. Al respecto, Seebacher
(2003) afirma que la endotermia en los dinosaurios puede haber estado
restringida a las especies mas pequefas, las que no tienen el nivel de
homeotermia inercial caracteristico de los dinosaurios gigantes.

Oftra hipodtesis, menciona que los pequenos dinosaurios probablemente
estaban fisicamente atados a la temperatura ambiente, debido a su mayor
superficie corporal versus su volumen (Spotila et al., 1991; Bell & Snively,
2008). En los climas templados y frescos ellos hibernaban (sensu stricto). La
hibernacion produce una disminucion de toda actividad metabdlica, bajando los
requerimientos nutricionales (Spotila et al., 1991; Bell & Snively, 2008). Esta
habria sido la estrategia mas factible durante el invierno y posible por el
pequefo tamafo, la cual les pudo permitir encontrar refugio.

2. 6. Cornetes nasales

Otro interesante punto de comparacion y de diferencia, es la presencia o
ausencia de los cornetes respiratorios en los fosiles de vertebrados. Esto como
un sdlido indicador de la condicion de endotermia o ectotermia (Ruben et al.,
1997, 1998). Sin embargo, se ve dificultado porque en el caso de algunas
especies de aves existentes, estos cornetes nasales son cartilaginosos y
probablemente tambien lo fueran en algunos dinosaurios no avianos, lo que
dificultaria su fosilizacion. Se ha detectado en los animales endotérmicos
actuales un ensanchamiento en esa zona, esto sirve para detectar o presumir
la existencia de los cornetes nasales en las formas fésiles (Ruben et al., 1998).
Los cornetes nasales, tienen una fuerte asociacion funcional con la endotermia
(Fig. 3). Esto porque la endotermia esta vinculada a altos niveles de consumo
de oxigeno y a las altas tasas de ventilacion pulmonar (Ruben et al., 1998,
2003). En el caso de las aves y de los mamiferos, la ventilacion pulmonar



sobrepasa 20 veces a la ventilacion que tiene un reptil (ectotérmico por
excelencia) (Nagy, 1987). Los cornetes se encargan de modificar el aire
respirado (el epitelio calienta el aire inhalado y retiene el calor del aire
exhalado), ademas recupera el vapor de agua contenido en el aire exhalado
(Geist, 2000).

En los dinosaurios y en las aves mas basales la falta de cornetes es
incompatible con haber alcanzado un estado metabdlico de endotermia (Fig.
3D, E). Sin embargo, esto cambio en la evolucién de las aves (Ruben, 2003).

Figura 3. Anatomia del pasaje nasal en animales actuales: A, aves; B,
mamiferos y C, cocodrilos. D, craneo de un teréopodo del género
Dromaeosaurus y E, craneo de Archaeopteryx, el ave mas basal conocido
hasta el momento. En ambos craneos (D y E) se observa ausencia de cornetes
nasales. Abreviaciones: FN= fosas nasales; CR= cornete respiratorio; CO=
cornete olfativo; C= coana o fosa nasal interna; FM= fenestra del maxilar; PR=
promaxilar. Tomado y modificado de Ruben et al. (1998, 2003).



2. 7. Isétopos

Los estudios de Amiot et al. (2006) y Eagle et al. (2011) realizados con
isétopos de dientes de dinosaurios (los cuales abarcan muestras de un amplio
espectro que incluyen terépodos, saurdépodos, ornitdpodos y ceratopsidos)
afirman que, por lo menos en el Cretacico tardio, la endotermia estaba muy
extendida entre los dinosaurios. Al parecer, la endotermia no se encontraba
restringida solo a las formas avianas. Desde un punto de vista filogenético,
esto sugiere que la endotermia puede ser una sinapomorfia de los dinosaurios
en su conjunto. Una caracteristica adquirida en un estadio muy temprano en la
evolucion del grupo. Amiot et al. (2006), plantean una hipdtesis alternativa,
ellos aseveran que la endotermia pudo haber seguido caminos independientes,
en los cuatro grupos de dinosaurios cretacicos estudiados. Sugieren estudios
con dinosaurios pre-cretacicos para resolver la problematica.

3. CONCLUSIONES

Los estudios de la termorregulacion, produjeron un gran debate acerca
del tema en los dinosaurios, con argumentos a favor y en contra. Los trabajos
mas recientes, sefialan que los pequefios dinosaurios pudieron desarrollar la
endotermia y para los grandes dinosaurios era suficiente la gigantotermia.

Las hipodtesis expuestas por los distintos autores, desestiman muchos de
los argumentos a favor de la endotermia en dinosaurios. Pero los estudios
realizados con is6topos de dientes de diferentes dinosaurios, como: terépodos,
saurépodos, ornitépodos y ceratopsidos, afirman que la endotermia estaba muy
extendida entre los dinosaurios del Cretacico tardio, y no solamente
restringidos a las formas avianas.

Todo apunta a que este tema no esta del todo zanjado. Las nuevas
hipétesis surgirdn en la medida que se vayan descubriendo y depurando
nuevas técnicas, trayendo consigo mas interesantes debates.
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