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Abstract 

Despite recent advances in aerodynamic 1, 2 , neuromuscular 3, 4, 5 and kinematic 6, 7 aspects of avian flight and dozens of relevant fossil discoveries 8 , the origin of aerial locomotion and the transition from limbs to wings continue to be debated 9, 10 . 10. 
Interpretación de esta transición depende de la comprensión de la interacción de fuerzas mecánicas en que viven las aves, en particular en el hombro donde la mayoría de ala moción se lleva a cabo.
Función del hombro depende de un equilibrio de las fuerzas de los músculos, ligamentos y cartílagos articulares, así como inercial, gravitacional y cargas aerodinámicas en el ala 11. 
Aquí nos demuestran que el sistema de equilibrio de la fuerza del hombro evolucionado a partir de un mecanismo musculares principalmente a aquel en el que el acrocoracohumeral ligamento tiene un papel fundamental. 
Características del Mesozoico hombro de las aves y los dinosaurios terópodo estrechamente relacionadas indican que la evolución de vuelo precedió a la adquisición del ligamento basado en la fuerza y el sistema de equilibrio que algunas aves son basales intermedio en la morfología del hombro. 

Velocidad constante vuelo, en comparación con batiendo, se prestan más a la estimación de la interacción de las fuerzas de estabilización de vuelo en el hombro. 
El mínimo de fuerzas necesarias para celebrar el ala extendida en un vuelo de palomas son proporcionados por un modelo matemático 12. 
Cada ala produce una aerodinámica vertical de la fuerza en su centro de presión de 13 de aproximadamente 0.5BW (0,5 [image: image1.png]


 Peso corporal; Fig. 1a, b ).

Esta fuerza engendra un momento sobre el hombro (que tienden a elevar el ala en relación con el cuerpo), que es contrarrestada por una fuerza descendente de la pectoralis muscular. 
El pectoralis con actos tan corto brazo de palanca (L p Fig. 1b) de que una fuerza de 7BW es necesaria para equilibrar la aerodinámica momento. 

Figura 1: Anterior esqueleto y pectorales faja de una paloma. 
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A, b Anterolateral (a) y anteriores (b), puntos de vista. During a steady speed glide the bird's body weight (downward grey vector shown below the chest, F BW ) is supported by aerodynamic forces of 0.5BW from each wing (upward blue vectors, F a ). F a has a lever arm ( L a ) about the shoulder approximately 11 Durante una velocidad constante deslizar el pájaro del peso corporal (la baja de vectores gris se muestra a continuación el pecho, F BW) con el apoyo de fuerzas aerodinámicas de 0.5BW de cada ala (al alza azul vectores, r). R tiene un brazo de palanca (L A) sobre el hombro aproximadamente 11 [image: image3.png]


that of the pectoralis ( L p ) requiring a pectoralis force (red vector, F p ) of about 6BW to balance the elevation moment. c , Anterolateral stereo pairs showing the saddle shaped glenoid (light blue, G), which lacks a ventral shelf to support the humeral head. La de la pectoralis (L a) que requieren una fuerza pectoralis (rojo vectoriales, F p) del equilibrio sobre 6BW a la elevación momento. C Anterolateral estéreo pares que muestra la forma de silla de glenoidea (azul claro, G), que carece de una plataforma ventrales En apoyo de la cabeza humeral. The acrocoracohumeral ligament (AHL), spanning from the elevated acrocoracoid process of the coracoid to the transverse sulcus on the proximal humerus, is ideally situated to prevent ventral dislocation by the pectoralis. El acrocoracohumeral ligamento (AHL), que abarcan desde la elevada acrocoracoid proceso de la coracoid al surco transversal en el húmero proximal, está muy bien situado para prevenir los trastornos por el ventrales pectoralis. H, humerus, Sc, scapula (green), C, coracoid (blue), F, furcula (red), St, sternum (yellow). H, húmero, Sc, scapula (verde), C, coracoid (azul), F, furcula (rojo), St, esternón (amarillo). Scale bar in b equals 1 cm. Barra de escala en b es igual a 1 cm de. 
imagen de alta resolución (217K) 

Sin embargo, este modelo de 12 inexacta representa el hombro como una pelota sólida y zócalo común capaz de apoyar plenamente el ala. En realidad, un gran, ovoide cabeza humeral se articula con una relativamente baja, en forma de silla de glenoidea abierto con dorsales y ventrales márgenes 14 

 HYPERLINK "http://www.nature.com/nature/journal/v445/n7125/full/nature05435.html" \l "f1" (Fig. 1c).El glenoidea es estructuralmente incapaz de resistirse a la tendencia en el húmero como los contadores pectoralis la elevación momento. Músculos antagónicos y / o ligamentos debe proporcionar una fuerza hacia arriba para impedir trastornos ventrales. 
El principal upstroke muscular, la supracoracoideus, cabría esperar que tire hacia arriba en el húmero, pero en realidad su tendón tira ventromedially (rotación de la vela por una elevación / supinación momento 15 en vez de por la recaudación de la cabeza humeral). Sólo tres de los doce músculos cruzando el hombro están orientados a producir una fuerza hacia arriba (scapulohumeralis, latissimus dorsal y la subcoracoscapulares complejo; Cuadro 1, F ymax) en vuelo. El acrocoracohumeral ligamento (AHL, Fig. 1c), que abarcan desde la acrocoracoid proceso de la coracoid al surco transversal del húmero, también está situado para impedir trastornos ventrales. El ligamento se predijo para limitar ala pronadores (en paloma 16), o que limitan el rango normal de los movimientos batiendo (en dilla 14). En la natación los pingüinos, la AHL se infiere que se tensa en todas las posiciones de ala, de manera eficaz la coordinación de movimiento del hombro y la prevención de desarticulación 17. Para explorar las contribuciones relativas de estas cuatro estructuras conjuntas para la estabilidad, la fuerza que llevó a cabo un análisis de la balanza de un ala en un vuelo postura. 


[image: image4.png]Guadro 1. Fuerza de magnitud y fuerza de equilibrio soluciones.
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F max s1 s2 s3 s4
M. pectoralis 22,4 5,9 61
M. supracoracoideus 10,2 o o
M. deltoideus, chirridos menor 11 o 0,3
M. deltoideus, chirridos principales 0,7 o o
M. scapulohumeralis 5,5 12 12
M. coracobrachialis cranialis 0,7 o 0,3 o
M. coracobrachialis caudalis 31 o o o
M. latissimus dorsal 0,5 o o o
M. biceps brachii 4,0 0,2 o o
M. scapulotriceps 45 o o o
M. subcoracoscapulares 6,0 o 2,2 o 0,8
M. deltoideus, chirridos propatagialis 2,7 0,5 0,6 o o
Lig. Acrocoracohumerale 39,0 8 6,0 85 81
Conjunto de la flerza de contacto - - 85 85 8,8 9,5
Total de la fuerza muscular - - 7.8 8,1 7.9 [:X3

Fuerza maxi

2 (F g,y de los misculos y ligamentos del hombro cruzando el conjunto de una paloma se fisiol6gicos derivados de las
mediciones area de la seccién transversal, la mecanica de ensayo y los datos publicados. Fuerza vertical maxima (7 ,,,,,) es sélo al

alza (positivos, en negrita) durante tres misculos y la AHL. Columnas S1 - S4 son cuatro de los muchos posibles 3D vigor equilibrio
soluciones de vuelo (detalles en Métodos). Todos los valores son en miltiplos de peso corporal.

Loz cifras y los cuadros Tndice






Tridimensionales vigor el cálculo del balance, que incluyen el rendimiento AHL una familia de soluciones viables en el que todas las fuerzas y momentos equilibre, que requieren ligamento fuerzas de alrededor de 6 9BW y sólo pequeñas aportaciones de otros músculos (Tabla 1; Fig. 2 bis, b),. No combinación de los tres tirando al alza de los músculos pueden equilibrar el sistema sin la AHL. Superior fuerzas (cerca de 13BW) son generados por el pectoralis durante batiendo 18, lo que implica una mayor demanda de la AHL. Ensayos mecánicos de la paloma AHL ligamento revela que la resistencia a la tracción puede soportar la carga de 39BW (5 BW; n = 10) sin fallo, superando con creces el potencial de vuelo de las fuerzas inducidas. Tras transection de la AHL, la estimulación de la pectoralis o manipulación del húmero en especímenes frescos produce ventrales dislocación del hombro, como se esperaba. Se concluye que la AHL es crítica para mantener la integridad del conjunto del hombro durante la locomoción aérea. En lugar de ser apoyado por debajo de los cartílagos articulares, la cabeza humeral está suspendido desde arriba por la AHL. 

Figura 2: Fuerza de equilibrio para la glenohumeral conjunta de un vuelo de palomas y la comparación de lagarto y la paloma hombro morfología. 
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A, b Anterior (a) y lateral derecha (b), puntos de vista de equilibrio de las fuerzas primarias del hombro (S1, en el Cuadro 1). The ventromedial force of the pectoralis ( F p ) is resisted by the dorsomedial pull of the acrocoracohumeral ligament ( F ahl ) and a lateral push from the glenoid ( F j ). El ventromedial vigor de la pectoralis (F p) resistido por el dorsomedial tirar de la acrocoracohumeral ligamento (F ahl) y un lateral del empuje de la glenoidea (F aj). Aerodynamic and smaller muscle forces are not shown. Aerodinámicas y las fuerzas de los músculos más pequeños no se muestran. Grey vector proportionately indicates one body weight. c , Comparison of the alligator (left) and pigeon (right) right scapulocoracoids in lateral view, showing the saddle-shaped glenoid cartilages (blue) and homologous coracohumeral and acrocoracohumeral ligaments (white, cut at humeral attachment). Grey proporcionalmente indica un vector de peso corporal. C Comparación del cocodrilo (a la izquierda) y la paloma (a la derecha) derecho scapulocoracoids en vista lateral, que muestra la forma de silla de glenoidea cartílagos (azul) y la homóloga coracohumeral y acrocoracohumeral ligamentos (blanco, cortado al húmero Adjunto). Scale bars equal 1 cm. Escala igualdad de 1 cm de barras. 

El aviar coracoid es típicamente descrito como un montante de compresión entre el ala y el esternón 12, 13 que resiste las cargas generadas por el pectoralis. Aunque el vector de pectoralis generalmente alineada con el eje longitudinal de la coracoid, la lateralmente glenoidea enfrenta por sí sola no puede transmitir una fuerza de la cabeza humeral en la coracoid del eje. En la glenoidea, nuestra fuerza de equilibrio predice que la coracoid dirigida medialmente tiene una carga igual y opuesta a la fuerza conjunta dirigido lateralmente en la cabeza humeral (F j; Fig. 2 bis, b). En caso de oposición, esta fuerza de empuje la coracoids juntos, comprimir el tórax. La presión sobre los medios de comunicación es principalmente glenoidea equilibrado por el lateral del tirón de la AHL. El acrocoracoid proceso experimenta una ventrolateral fuerza igual y opuesta a la dorsomedially dirigida AHL vigor experimentado por el húmero proximal (F ahl; Fig. 2 bis, b). Compresión en la glenoidea y tensión en la acrocoracoid proceso suma a una red ventromedial fuerza que aproximadamente alineada con el eje de la coracoid. Esta red de la fuerza puede ser principalmente opusieron una dorsolateral vigor desde el esternón en el coracosternal conjunta. El AHL por lo que proporciona un mecanismo de la transmisión de la fuerza a través de la pectoralis coracoid como la compresión estribo. 

AHL función ha evolucionado como una especialización de las aves en vuelo o es su función primitiva para archosaurs? 
Cocodrilos, los parientes más cercanos de las aves existentes, poseen un homóloga coracohumeral ligamento (CHL) y, al igual que las aves, mantener el ancestrales archosaurian silla en forma de glenoidea 14. Sin embargo, en los cocodrilos, como en la mayoría de los otros diapsids, el largo eje de la glenoidea está orientado a aproximadamente 90 ° a la de las aves, de manera que el margen de la apertura conjunta son anterior y posterior (figura 2c). El cocodrilo del húmero es apoyado por el ventralmente coracoid glenoidea parte de la silla, pero durante la locomoción retractores como el caudal, parte de la pectoralis tire de la cabeza humeral a la abierta, posteriores margen. A diferencia de las aves, cocodrilos poseen varios músculos que surgen de una amplia scapulocoracoid placa anterior a la glenoidea (Fig. 3a), por lo que son capaces de contrarrestar el pectoralis. Tridimensionales cinemática registro de la faja del hombro y húmero de caimanes en el Paseo de Molino en comparación con el ligamento se tensa posiciones de derivados de la manipulación de disecciones. Minimal superposición entre ligamento - tensa y Paseo húmero posiciones demuestra que el CHL es holgura en todo el paso de la mayoría y, por tanto, no ciclo de los elementos clave de la estabilización durante la locomoción. Electromiográfica datos de varanid lagartos 19 ponen de manifiesto que varios músculos, a pesar de su protractive líneas de acción, se activa mientras que la extremidad es retráctil, lo que sugiere un papel estabilizador. Homóloga protractor músculos de Alligator mississippiensis Es probable además que los principales responsables de equilibrar el pectoralis. Proponemos que la estabilización del hombro conjunta evolucionado dentro archosaurs de un activo principalmente, muscular basado en el equilibrio del sistema a la pasividad, ligamento sistema basado en el existente, volant aves. 

Figura 3: Comparación de archosaur scapulocoracoids. 
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Lateral view of right scapulocoracoids of Alligator mississippiensis ( a ), Sinornithoides youngi ( b ), Sinornithosaurus millenii ( c ), Archaeopteryx lithographica ( d ), Confuciusornis sanctus ( e ) and Columba livia ( f ) on a simplified phylogeny 23 . Vista lateral de la derecha scapulocoracoids de Alligator mississippiensis (a) Sinornithoides youngi (b) Sinornithosaurus millenii (c) del Archaeopteryx lithographica (d) Confuciusornis sanctus (e) y Columba livia (f) del simplificada en una filogenia 23. The changing orientation of the CHL/AHL (dashed lines) and the reduction of the scapulocoracoid plate anterior to the glenoid for muscle attachment (orange surfaces) record the transition to a novel, ligament-based force balance mechanism in modern birds. El cambio de orientación de la CHL / AHL (líneas de puntos) y la reducción de la scapulocoracoid placa glenoidea anterior a la adhesión para el músculo (superficies de color naranja) acta de la transición a una nueva, basada en la fuerza ligamento mecanismo de equilibrio en las aves modernas. The dashed lines do not represent ligament length. Las líneas de puntos no representan ligamento longitud. 

Sobre la base de la morfología comparativa coracoid en Deinonychus, Archaeopteryx y las aves existentes, de la tuberosidad coracoid terópodo dinosaurios se considera homóloga con la aviar acrocoracoid proceso 20. Con referencia a la tuberosidad / proceso y otros hitos anatómicos, reconstruimos la orientación de la scapulocoracoid y CHL / AHL para la no avialan theropods Sinornithoides youngi y Sinornithosaurus millenii y para el volant avialans Archaeopteryx lithographica y Confuciusornis sanctus (Fig. 3 B - e ). El ligamento ancestrales orientación de la CHL se mantiene, pero en todos los C.Sanctus (Fig. 3e), en la que la elevación de la acrocoracoid proceso por encima de la glenoidea y la profundización de la cabeza humeral dar una orientación intermedia entre AHL que en cocodrilos (Fig. 3a) y aves existentes (Fig. 3f). Una condición intermedia se encuentra también en la recientemente descubierta Jeholornis 21 y Sapeornis 22, que divergen de la línea para las aves existentes entre Archaeopteryx y Confuciusornis 22. Por lo tanto, se concluye que el ancestro común de Jeholornis y aves existentes probablemente ha desarrollado una incipiente papel estabilizador de la AHL (Fig. 3). Sobre la base de coracoid morfología, el pleno desarrollo del ligamento basada en la fuerza saldo al menos rastros de vuelta a la ancestro común de Enantiornithes y Aves 23. El selectivo de impulso para la transformación de la tuberosidad coracoid en un acrocoracoid proceso se ha asociado con la modificación funcional de tres músculos. Desplazamiento de la acrocoracoid directamente afectadas las líneas de acción de la coracobrachialis y bíceps brachii (coracoid cabeza) porque, al igual que la AHL, tanto su origen en el proceso 20. Además, la ampliación de la tuberosidad formaron la triosseal del canal, la creación de una polea que, desviando el tendón de la supracoracoideus tal que este se convirtió en el principal músculo elevador húmero / supinator alimentación upstroke 15. Ahora también reconocen la elevación y ampliación de la acrocoracoid proceso como directamente relacionados con la reorientación y el aumento de la carga de la AHL, que subyace en la novela osseo - ligamentous mecanismo de estabilización del hombro pasiva en las aves modernas. 

Métodos 

Pigeon modelo 

Huesos de un capturados en libertad paloma (Columba livia) fueron examinados en la alta resolución de rayos X Tomografía Computarizada Facility de la Universidad de Texas en Austin (UTCT). Poligonales tridimensionales modelos fueron creados usando VTK (Kitware), articulado en un virtual esqueleto en Maya (Autodesk), y se configura en un medio downstroke postura (húmero eje prolongado 60 ° del eje vertebrales, elevación de 0 ° y pronated 15 ° Relativa a una posición neutral con distales condyles verticales). Sobre la base de disecciones, muscular y ligamentous archivos adjuntos fueron trazadas en el virtual esqueleto para determinar sus posiciones y líneas de acción (Fig. 1). 

Tridimensionales fuerza de equilibrio 

El ala fue tratado como un cuerpo rígido libre sólo en la articulación del hombro (articulaciones del codo y la muñeca fija). Aerodinámica, gravitacional, musculares, y ligamento fuerzas conjuntas fueron trazadas en el esqueleto virtuales como 16 vectores en Maya. Estos 3D vectores se utilizaron para calcular translacional tres componentes (F X, F y, F z) y tres momentos de rotación (X M, y M, M yz) en relación con el origen del sistema de coordenadas en el punto de contacto glenohumeral (Fig . 2). 
Dos vectores se describen detalladamente. Una red de la fuerza aerodinámica (F a) de 0.5BW actúa verticalmente hacia arriba en el centro de presión, que se estimó en 13,2 cm de lateral y de 1,1 cm de posteriores al origen por un promedio de los cuartos de cuerda de diez puntos de acordes - Sabia franjas de igual superficie a lo largo de la ala del 29,3 cm de hombro - wingtip abarcan 13. El ala del peso de 0.074BW actúa verticalmente hacia abajo en su centro de la masa (3,2 cm de lateral y de 0,8 cm de posteriores al origen, sobre la base de una congelados, ala extendida). Todos los otros vectores son sólo parcialmente caracterizado.  Músculos y ligamentos son las líneas de acción fijadas por la anatomía y de ala postura, pero en todos los pectoralis, por el que una serie de direcciones de vectores fueron probados debido a la amplitud de su origen.  Del mismo modo, la fuerza de contacto mixto está limitado a la orientación horizontal, por la morfología glenoidea. Isométrica máxima de la fuerza muscular (F máx) se calculó a partir de la fisiológicas de la sección transversal de una zona de la paloma y de los datos publicados 24, 25, 26 (Cuadro 1). Sin embargo, la magnitud real de los músculos, los ligamentos y las fuerzas conjuntas son desconocidos, la creación de un sistema indeterminado por el que existen múltiples respuestas. Una familia de las posibles soluciones fue descubierta por interactivamente resolver el 3D fuerza de equilibrio utilizando un MEL (Maya incrustados idioma) basada en la expresión para determinar el equilibrio. Hemos descubierto viables combinaciones de activación muscular utilizando un simple flujo de trabajo. Todas las fuerzas comenzaron músculo completamente inactivo (0BW), pero podría aumentar hasta F máx. En primer lugar, una fuerza pectoralis (F a) se añadió a equilibrar el momento de elevación aerodinámico (ala peso se incluyó, pero no fue significativa).  En segundo lugar, las fuerzas horizontales creados por el pectoralis se equilibrada por la fuerza conjunta (F aj). En tercer lugar, el pectoralis vertical de la fuerza fue contrarrestado, principalmente por el ligamento fuerza (F ahl) porque los músculos solo resultó insuficiente. Otros músculos fueron contratados para interactivamente saldo restante fuerzas y momentos, ajustando automáticamente anteriormente p. F, F j y F ahl valores según sea necesario. Se buscaron alternativas simples que no invocar innecesaria y generalizada compañeros de contracción (Fig. 2 bis, B; Cuadro 1).  La necesidad de que la carga de alta AHL fue insensible a variaciones en la orientación o pectoralis ala postura. 

Ensayos mecánicos 

El coracoid - AHL - húmero complejo fue disecado de especímenes congelados paloma, cada hueso potes a baja temperatura de fusión de la aleación de metal y luego montado en un Instron Mechanical Testing System (Model # 4442) con un 500 N célula de carga. Fuerza de tracción se midió por 15 la carga / descarga de los ciclos de 0-70 N (5 ligamentos de 3 aves), seguido por el fracaso pruebas (10 ligamentos de 6 aves). Crosshead velocidades (tipo de carga) osciló entre 25-1000 mm de m -1, con los datos recogidos en cualquiera de 6,67 o 20 puntos s -1. El ligamento sustancia no era completamente desgarrado en ninguna de las pruebas de fracaso. Si no se produjo por húmero (6) o acrocoracoid (4) fractura. 

Alligator hombro datos 

Tres caimanes (1.08-3.08 kilogramos) se registraron en 30 fotogramas por segundo con luz simultánea (Sony DCR - TRV30) y dorsoventral radioscópicos de video (Sony DCR - VX1000 digitales handycam conectada a un 27,94 cm de intensificación de imagen con una Siemens cineradiographic aparato) ya que caminó sobre un motorizado rodante. Radiográfica distorsiones ópticas y fueron retirados por 'deformaciones' de las imágenes de calibración de rejillas cuadradas en Maya. Extremidad anterior del hombro y hueso modelos fueron creados usando un láser 3D escáner (ShapeGrabber), articulado, en Maya y animados por la alineación de cada uno de los huesos a su radioscópicos imagen 27. Shoulder cinemática durante la marcha los datos fueron comparados con ligamento tensa - por cargos derivados de equiparación de los modelos digitales de fotografías manipuladas especímenes. 

Fossil reconstrucciones 

Modelos tridimensionales de la scapula, coracoid húmero y se crearon en Maya sobre la base de mediciones, fotografías y dibujos del material original, así como publicado descripciones 14, 20, 28, 29, 30. La columna vertebral, esternón, furcula y costillas (en la actualidad) se utiliza para limitar la posición y orientación de la scapulocoracoids. La columna vertebral torácica estaba orientado horizontalmente, con el húmero en una posición comparable a la de la paloma modelo de vuelo. 
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