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Figura 2
Reconstruccié d'un Velociraptor.
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Durant molts anys, les plomes s'han considerat el caracter distintiu de les
aus. Malgrat que altres vertebrats voladors no presenten plomes, la funcié
aerodinamica d'aquestes estructures enels ocells actuals podria dur a pensar
que I'evolucié d'aquesta estructura singular ha estat sempre relacionada amb
I'origen del vol. Tanmateix, espectaculars troballes paleontologiques de la
darrera decada mostren que alguns dinosaures no voladors posseien plomes
qgue recobrien algunes parts del cos. Lestudi d'aquestes plomes fossils
condueix a una conclusié fascinant: les plomes no van ser originariament una
adaptacio per volar, siné que van haver de dur a terme una altra funcié.

Que son les plomes?

Les plomes sén una complexa estructura tegu-
mentaria formada a partir de cél-lules epider-
miques. Es formen a partir d’una invaginacio
cilindrica de I'epidermis (o papil-la de la ploma),
que doéna lloc a un fol-licle tubular que origi-
na una estructura filamentosa i ramificada de
queratina. A diferéncia del pél dels mamifers o
les escates dels reptils, formats també a partir
de la proliferaci6 de cel-lules epidermiques, les
plomes presenten un eix principal, anomenat
raquis, a partir del qual s’originen diverses ra-
mificacions, anomenades barbes. Al seu torn,
les barbes es ramifiquen successivament en uns
filaments més petits, les barbules. El raquis,
en I'extrem basal, s’expandeix per donar lloc a
un eix tubular buit que s’insereix al fol-licle de
la pell, anomenat calam (fig. 1). A grans trets,
podem distingir dos grans tipus estructurals de
plomes: les de tipus pennaci, en que el raquis
actua com a eix central i les barbes, unides entre
si per les barbules, formen un ventall ampli; i el
plomissol, en que el raquis és menys prominent
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iles barbes i les barbules es disposen en un floc.
A la natura trobem combinacions d’ambdés ti-
pus estructurals, amb plomes que presenten un
ventall de tipus pennaci i una base de plomissol
(Prum i Brush, 2002).

A partir d’aquesta estructura basica podem
trobar una gran varietat de plomes en funcio de
la disposici¢ i el desenvolupament dels elements
estructurals (raquis, barbes i barbules). La ma-
jor part del cos dels ocells és cobert de plomes,
ja siguin plomes cobertores (que recobreixen el
cos) o plomes de vol (o pennes), que inclouen les
plomes de les ales (rémiges) i les de la cua (rec-
trius). El plomissol és format per plomes molt
petites que constitueixen el plomatge intern dels
ocells. Altres tipus de plomes inclouen les semi-
plomes (a mig cami entre les plomes cobertores
i el plomissol, amb una funcié d'aillant térmic) i
les filoplomes (molt especialitzades i semblants
a un cabell, relacionades amb el sentit del tacte),
entre d’altres (Kellner, 2004).
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Figura 1. Elements principals de
les plomes i la variacié morfologica i
estructural (adaptat de Kellner, 2004).
© ll-lustracié: Javier Sdnchez.
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Figura 3. Estadis evolutius de les
plomes segons el model de Prum i
Brush (adaptat de Chiappe, 2007).

© II-lustracié: Javier Sanchez.
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Les plomes en el registre fossil

La troballa de plomes fossils no és freqiient, pero
esta ben documentada des de fa molt de temps
en alguns jaciments de preservacié excepcio-
nal (Kellner, 2004). Aixi, trobem plomes ailla-
des en localitats mesozoiques d’arreu del moén
(la Xina, el Kazakhstan, Mongolia, Russia, el
Japd, Australia, el Canada, els Estats Units,
el Brasil, Franga, Espanya i Alemanya), d’edats
compreses entre el Titonia inferior (fa uns 150
milions d’anys) i el Campania (fa uns 83 milions
d’anys). Algunes d’'aquestes plomes s’han tro-
bat en jaciments on s’han recuperat esquelets
d’ocells fossils, com ara Noguerornis (Mont-
sec, Catalunya), arqueopterix (Archaeopteryx,
Solnhofen, Alemanya), Eoalulavis (Las Hoyas,
Espanya) o Confuciousornis (Liaoning, la Xina).
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D’altres han estat identificades dins d’ambre fos-
sil. Entre les plomes associades a esquelets més
0 menys articulats, destaquen els diversos exem-
plars d’arqueopterix de les calcaries litografiques
de Solnhofen, que presenten plomes exquisida-
ment preservades en diverses regions del cos,
com les ales i la cua. Nous descobriments, rea-
litzats principalment a Liaoning (la Xina), i cor-
responents al Cretaci inferior (fa uns 125 milions
d’anys), han ampliat enormement el registre
fossil de les plomes i dels vertebrats plumifers.
Inicialment es va pensar que es tractava d’ocells
basals, pero les analisis filogenetiques posteriors
indiquen que hi ha representats diversos llinat-
ges de dinosaures teropodes celurosaures, els
quals conserven amb un detall forca acurat les
estructures tegumentaries (Padian i Ji, 2001).

Actualment es considera que els ocells van
evolucionar a partir d’'un grup de dinosaures
celurosaures, pero les noves troballes indiquen
gque molts d’aquests dinosaures emplomallats
no estan directament relacionats amb I'ori-
gen dels ocells. Entre els taxons descoberts, el
més primitiu és un petit celurosaure anomenat
Sinosauropteryx, el qual presenta unes petites
estructures integumentaries tubulars i filamen-
toses, denses, fines i curtes situades al voltant
del cap, el coll, I'esquena i la cua. També el ti-
ranosauroideu Dilong presenta una mena de
protoplomes que en cobreixen el cos. | dins el
clade dels maniraptors (que agrupa ovirapto-
rosaures, terizinosauroideus, dromeosaurids,
troodontids i ocells), tant els géneres més pri-
mitius (com el terizinosaure Beipiasaurus 0
el petit oviraptorosaure Caudipteryx) com els
representants més derivats (com Microrap-
tor, Sinornithosaurus, Velociraptor [fig. 2],
Pedopenna,
o Jinfengopteryx) presenten plomes que en
recobreixen el cos o les extremitats (vegeu les
referéncies dels treballs originals a Turner et
al.,2007ai2007b; Xu, 2006; Xu i Zhang, 2005;
Qiang et al., 1998). Finalment, també es conei-
xen estructures tegumentaries en altres teropo-
des, com els alvarezsaurids (Currie, 2003).

Protarchaeopteryx, Rahonavis

Estadis evolutius de les plomes

Durant els darrers anys s’han proposat diversos
models, basats en les evidencies fossils i embrio-
logiques, per tal d’explicar I'evolucié d’aquestes
estructures tegumentaries fins a originar la di-
versitat de plomes que trobem actualment en els
ocells. A banda d’alguns petits matisos pel que
fa a la consideracio dels diferents estadis evo-
lutius de les plomes com a novetats evolutives
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(Xu, 2006), tots els autors estan d’acord que les
plomes no sén homologues amb les escates dels
réptils actuals. Un dels models proposats (Prum
i Brush, 2002) inclou cinc etapes, que s’inicien
amb I'emergéncia del fol-licle plomar per inva-
ginacio de I'epidermis a la papil-la de la ploma, i
continuen amb I'addicié progressiva d’'una serie
de novetats morfologiques que afegeixen com-
plexitat a I'estructura (fig. 3). Pero, per més ver-
semblants que siguin aquests estadis evolutius, i
per més que s’'ajustin a la diversitat de tipus de
plomes i el desenvolupament ontogenétic en els
ocells actuals, la seva existéncia pretérita no es
pot corroborar sense recérrer a I'evidencia que
proporciona el registre fossil. EI que és encara
més complex: cal tenir en compte en quin tipus
d’'organisme van evolucionar per primer cop
aquestes plomes incipients per poder testar les
hipotesis evolutives sobre la funci6 original de la
ploma des d’un punt de vista selectiu.

En aquest sentit, I'estudi de les estructures
filamentoses en diversos teropodes celurosaures
iaus mesozoiques ha permes identificar els diver-
sos estadis d’evolucio de les plomes en el regis-
tre fossil (fig. 4). Aixi, les estructures plomoses
de Sinosauropteryx, Beipiaosaurus, Dilong i
Sinornithosaurus representarien el segon esta-
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di evolutiu, on I'estructura filamentosa inicial es
comenca a ramificar distalment (pero, per a una
interpretacié alternativa, vegeu Lindham-Soliar
et al., 2007). Caudipteryx, Protarchaeopteryx
1 Sinornithosaurus representen un pas més en-
114, ja que algunes de les plomes presenten un
raquis ben desenvolupat i barbes diferenciades.
Algunes plomes de la cua i de les extremitats de
Caudipteryx i Protarchaeopteryx i del dromeo-
saurid Microraptor correspondrien al quart es-
tadi evolutiu, amb plomes pennacies rigides amb
les barbules ben desenvolupades. Malgrat aixo,
la curta longitud de les plomes de Protarchaeo-
pteryx i Caudipteryx contradiu una funcié aero-
dinamica, que tampoc no es pot inferir a partir
de I'esquelet, caracteritzat entre d’altres per unes
extremitats anteriors curtes i poc adequades per
al vol. Les plomes de Microraptor, en canvi, si
que sén asimeétriques i, per tant, compatibles amb
una funcié aerodinamica; pero, a diferéncia dels
ocells actuals, les presenta tant en les extremitats
anteriors com en les posteriors (fig. 5). Al darrer
i cinqué estadi, finalment, les plomes pennacies
sén més especialitzades i es troben situades no
solament a la cua i les extremitats, sin6 també a
la resta del cos. Aquest és el cas d’Archaeopteryx
i la resta d'ocells primitius del Mesozoic, on les
plomes son ja més especialitzades i practicament
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Figura 4. Principals clades de
dinosaures teropodes i tipologia de
plomes (adaptat de Chiappe, 2007).
© |I"lustracié: Javier Sanchez.



Figura 5. El génere xinés
Microraptor presentava plomes
tant en les extremitats anteriors

com en les posteriors.

indistingibles de les dels ocells actuals (Chiappe,
2007). Diversos estudis indiquen que les plomes
dels arqueopterixs presenten una estructura for-
¢a moderna, amb una disposicié asimeétrica que
s’ha interpretat com a indicadora d'una funcio
aerodinamica (Feduccia i Tordoff, 1979), tal com
s'esperaria en un ocell ja adaptat al vol.

Per a queé servien originariament

les plomes?

El fet que tots els ocells actuals presentin plo-
mes va fer que, durant molt de temps, aquestes
estructures tegumentaries es consideressin una
adaptaci6 al vol. Tanmateix, el fet que una deter-
minada estructura desenvolupi una determinada
funcié en els organismes actuals no implica ne-
cessariament que aquesta fos la funcié original.
Al capdavall, hi ha un bon nombre d’'ocells actu-
als que han perdut la capacitat de volar (estrucos,
pinguins, etc.), i tanmateix conserven les plomes.
Alhora, hi ha altres vertebrats voladors, com els
ratpenats, que han desenvolupat la capacitat de
volar activament sense presentar-ne. Els nous
descobriments de dinosaures plumifers a la Xina,
de fet, ens indiguen que les plomes no poden ser
una adaptacio al vol, ja que I'origen evolutiu pre-
cedeix la pretesa funcié original, segons es des-
pren de la resta de caracteristiques anatomiques

Fossil de Sinornithosaurus
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d’aquests dinosaures teropodes. Aixi, en termes
técnics (Gould i Vrba, 1982), les plomes no serien
una adaptacié primaria al vol, sind una exapta-
ci6; és a dir, una estructura que originariament
no estava relacionada amb el vol, perd que pos-
teriorment va ser reaprofitada per dur a terme
aquesta funcio i va experimentar posteriorment
adaptacions secundaries subsegiients.

Pero si originariament les plomes no van
evolucionar per poder volar, quina va ser la fun-
ci6 original? S’han proposat diverses hipotesis,
algunes més versemblants que d’altres. Les fun-
cions que duen a terme les plomes en els ocells
actuals ens proporcionen algunes pistes de la
utilitat dels diferents tipus de plomes en els di-
nosaures. A banda de la funcié aerodinamica
durant el vol actiu, en els ocells actuals les plo-
mes ofereixen coloraci6 per al camuflatge o I'ex-
hibicié sexual. També confereixen una morfolo-
giamés aerodinamica al cos, repel-leixen I'aigua,
produeixen sons o fins i tot actuen com a defen-
ses quimiques (Chiappe, 2007). Finalment, les
plomes també contribueixen de manera molt
significativa a regular la temperatura corporal
(de la mateixa manera que el pél ho fa en els
mamifers). Per aquest motiu, la termoregulacio
constitueix una possible funcié molt raonable de
les protoplomes primigénies dels ancestres més
primerencs dels ocells. Segons aquesta hipotesi,
les plomes haurien contribuit significativament
al'aillament corporal en uns animals en via d’es-
devenir endoterms (de sang calenta), com és el
cas dels celurosaures, per als quals s’infereix un
metabolisme més actiu que en altres grups de te-
ropodes (Chiappe, 2007). Es igualment cert que
les plomes probablement van assolir també ben
aviat un rol en I'exhibici6 sexual, tal com perme-
ten inferir les franges de coloracié conservades
en nombroses plomes fossils.

Dinosaures plumifers...,

redefinint els ocells?

Historicament, I'ancestre dels ocells s’ha cercat
entre les tortugues, els arcosauromorfs basals,
els pterosaures i els cocodrils. Des de la década
dels anys setanta del segle passat, pero, noves
troballes i analisis paleontologiques han donat
cada cop més versemblanga a la hipotesi filoge-
netica segons la qual els ocells es van originar a
partir d'un grup de dinosaures teropodes.

Pero el fet que molts dinosaures teropodes
presentin plomes planteja un dilema taxonomic:
com s’ha de definir el grup dels ocells? Quina és
la caracteristica que permet saber si un determi-
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nat fossil correspon a un ocell o a un dinosaure
emplomallat? En certa mesura, la separaci6 és
arbitraria. Fins fa poc, encara es considerava que
les plomes eren I'estructura que millor caracte-
ritzava els ocells. Perd atesa I'amplia preséncia
en alguns grups de dinosaures, que no presen-
ten moltes de les altres caracteristiques tipiques
dels ocells, aixd0 sembla poc aconsellable. Cal
cercar altres caracters derivats que defineixin el
grup. De fet, la preséncia de plomes no prova per
si sola que els ocells evolucionessin a partir de
dinosaures; hi ha caracteristiques esquelétiques
molt més distintives que suggereixen un paren-
tiu més estret que amb qualsevol altre tipus de
vertebrat (Currie, 2003).

Els representants aviaris més primitius, com
ara els arqueopterix, presenten I'estructura cra-
niana tipica dels arcosaures, el grup que inclou
dinosaures, cocodrils i pterosaures, aixi com un
acetabul perforat i un procés ascendent de I'as-
tragal, caracteristics dels dinosaures. Més con-
cretament, els ocells comparteixen amb els te-
ropodes més primitius caracters tan importants
com el bipedisme, la pneumatitzacié dels ossos
i el peu tridactil (Chiappe, 2007). D’altres carac-
ters aviaris, com la ma tridactila i la preséncia de
farcula, es troben en un grup més derivat de tero-
podes, els tetanurs, que no solament inclouen els
maniraptors siné dinosaures de mida gran com
Tyrannosaurus. Dins dels celurosaures, on s'in-
clouen la majoria de teropodes amb plomes, tro-
bem encara més caracters aviaris, com és la pre-
sencia de bracos llargs i grans estéernums. De fet,
amesura que ens apropem als representants més
derivats d’aquest grup, com sén els maniraptors,
trobem cada cop un nombre més alt de caracters
comuns amb els ocells. Les semblances son tan
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