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tamaiio del globo ocular y el largo corporal. Las variables del tamaiio del globo ocular (medidas en
ancho, el alto y el largo) presentan un incremento alométrico negativo con el aumento del largo
corporal. Por el contrario, la cdrnea presenta una baja correlacion con el largo corporal, y la relacion
entre estas dos variables presenta una alometria negativa, lo cual sugiere que la céornea no aumenta
mucho de tamafio durante el crecimiento del animal.

El andlisis de correlatos dseos que permitieran la reconstruccion del globo ocular/nervio
optico y, de esta forma, la estimacion de las capacidades visuales en los balénidos extintos, mostro
que el tamano de la o6rbita es un correlato muy grosero del tamafo del ojo. El globo ocular es mucho
menor que la drbita, estd protruido y rodeado de estructuras metabdlicamente activas (grasa), cuyo
desarrollo varia en la ontogenia y en distintos periodos del ciclo vital del animal. Asimismo, el canal
y el foramen 6ptico no resultan buenos proxies, ya que el nervio 6ptico también esta rodeado en su
recorrido por estructuras blandas.

La exploracion de la anatomia de la regién auditiva de Eubalaena australis permitio
identificar correlatos 6seos de algunas estructuras blandas implicadas en la audicién. En este sentido,
se identifico que la depresion en el meato auditivo externo y los recesos en la superficie ventral del
pterigoides y del basioccipital, marcan el punto de insercién de la membrana timpdnica y la
extension posterior del seno pterigoideo respectivamente. La exploracion de este correlato en
Morenocetus y en el Taxon A indico que, en los representantes mas tempranos de los balénidos, la
membrana timpdnica tiene un desarrollo y posicionamiento comparable al de los balénidos actuales.
Por otro lado, el andlisis de la estructura de la coclea de individuos de E. australis de diferentes
estadios ontogenéticos indico que la macroestructura de la misma (i.e. nimero de vueltas 2,5 y
forma) no varia en la ontogenia. La cdclea del Taxén A presenta el mismo patrén morfoldgico
general que el de E. australis (i.e. 2,5 vueltas y superposicion entre las mismas), sugiriendo una

adaptacion a las bajas frecuencias, comparables con algunos balénidos actuales.
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Abstract

The Balaenidae (Cetacea: Neoceti) are mysticetes characterized by specializations related to

filter feeding in their skull and mandible, such as, a very narrow and arched rostrum, rostral bones
lacking of interdigitation with occipital bones, reduced angular and coronoid processes and long
baleen. The body pattern of the extant balaenids, and specially their skeleton anatomy, is very
conservative and they only include four species arranged in two genera: Balaena (B. mysticetus) and
Eubalaena (E. australis; E. glacialis; E. japonica).

Balaenid fossil record is temporally extended (Early Miocene-Present) and, in some cases, it
is also abundant (i.e. Pliocene, Pleistocene), but it is characterized by large geographic and
stratigraphic gaps. In particular, the Miocene record is extremely rare and it is restricted to
Argentinean Patagonia, with the presence of Morenocetus parvus, the oldest known balaenid (Early
Miocene). However, Pliocene and Pleistocene balaenid records are abundant but restricted to the
North Hemisphere. These records include extinct (Balaenella, Balaenula, Balaenotus) and extant
genera (Balaena y Eubalaena). Morenocetus parvus was described and nominated by Cabrera (1926)
on the basis of two incomplete skulls, collected from Gaiman Formation (Early Miocene, Chubut).
Because of this taxon was not re-examined after its original description, it has remained as an
enigmatic species. As a result of paleontological works in Peninsula Valdés and nearby, new balenid
specimens were collected from Puerto Madryn Formation (Late Miocene, Chubut). These specimens,
along with some isolated remains from the Late Miocene of Entre Rios (Parana Formation) complete,
partially, the extensive gaps in Miocene balaenid fossil record.

Balaenidae is a key lineage in the evolution of mysticetes, because of, according to some
phylogenetic studies, it is the most basal and oldest group of extant mysticetes. This assumption is
based on the early occurrence of balenids in the fossil record and on ancient divergence time
estimated from molecular studies. One of the most controversial aspects of the phylogenetic
relationships among balaenids is the position of their oldest member, Morenocetus parvus. The
importance of this taxon, as well as other records collected from Puerto Madryn Formation (Late
Miocene) and undescribed yet, justify the detailed study of the Miocene balaenids from Patagonia. In
this context, the main goal of this thesis was to generate a better understanding of the evolutionary
history of the balaenids, by analyzing the earliest members of this group. In this sense, we took as a
basis the exploration of Eubalaena australis as a neontologic model of balaenids. The collection and
integration of osteological and soft data allowed us to interpret the anatomy of extinct taxa, identify

useful characters for phylogenetic analyzes and determinate osteological correlates of soft-tissue
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structures in order to reconstruct the soft tissues in fossils.

The study of individuals of Eubalaena australis in different age stages allowed the
identification of parameters, with the independence of size and relative closure of sutures, which are
different for neonates and calves and adults. On the basis of information obtained from extant
balaenids, we studied the anatomy and later the systematics of miocene balaenids. The results of
systematic studies showed that Morenocetus parvus is a valid taxon and it is represented by two
subadult specimens. These results also showed that the three balaenid specimens from Late Miocene
of Puerto Madryn Formation included an adult, a subadult and a young which corresponds to a new
genus and species (=Taxon A). The presence in Taxon A of an ascending process of the maxilla nearly
triangular and short anteroposteriorly, globular tympanic bullae without a dorso-ventral
compression and a dorsal surface of periotic lacking of crests and grooves, were interpreted as
pedomorphic features. Finally, balaenids from Parana Formation (Late Miocene, Entre Rios) are only
represented by timpanic bullae, which are not referable to Taxon A from Puerto Madryn Formation.
The fragmentary condition of these specimens did not allow their identification to species level,
because of this reason they were assigned as Balaenidae indet.

Phylogenetic analysis, both of implied and equal weight, were consistent between them, in
the general topology of trees and in the internal relationships of the major clades. Balaenids form a
well supported group and sister to the clade of Balaenopteroidea and Cetotheriidae. Caperea
marginata was recovered with high levels of branch supports, deeply nested within cetotheriids, and
this is the only extant representative of this clade. Miocene balaenids (Morenocetus and Taxon A)
form a basal clade within Balaenidae, with a well branch support and without unstable taxa.
Balaenella and Balaenula were recovered as sister taxa of extant balaenids (Balaena and Eubalaena).
Relationships among extant clades (Balaena and Eubalaena) remained unresolved.

Stratigraphic calibration of cladogram showed an extensive ghost lineage among miocene
balaenids and those more derivated forms (Balaenella, Balaenula, Balaena and Eubalaena). The
extension of this ghost lineage (~15 Ma) is from Late-early Miocene (Burdigaliense) to Early Pliocene
(Zancliense). In addition, there is a large temporal gap in the fossil record of balaenids which covers
more than half of their evolutionary history. The recover of Taxon A from Puerto Madryn Formation
interrupts the temporal gap between Morenocetus and more derivated balaenids, but it does not
reduce the ghost lineage mentioned above.

Paleobiological aspects on miocene balaenids analysed in this thesis comprised the following
topics: evolution of body lenght and its relation to trend to gigantism, reconstruction of nasal
morphology and its relation to diving; and exploration of osteological correlates associated with

sense organs (eye and ear).
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In relation to the first topic, estimations carried out on body lenght and phylogenetic tree
optimization, suggested that primitive condition of mysticetes was a short body lenght (<6 m),
which remains in basal forms of baleen whales or Chaeomyticeti. Body lenght increase in mysticetes
did not follow a lineal pattern and was at least twice acquired, once in the Balaenidae and other in
Balaenopteridae-Eschrichtiidae. Since the end of the Miocene, balaenids increase in body lenght and
the earliest record of a giant forms corresponds to Eubalaena-Balaena ancestor clade.

The exploration of nasal region of balaenids (Eubalaena australis), cetotheriids (Caperea) and
balaenopterids (Balaenoptera bonaerensis) showed that they share a common pattern, with minor
differences in structures for water deflection and nasal musculature arrangement. The analysis of
osteological and soft tissues correlates of nasal region showed that in balaenids, cetotheriids and
balaenopterids the maximun width of nasal fossa coincides and marks the soft nares location
(=blowhole). In mysticetes, the blowholes overlie the posterior region of the nasal fossa. The
exploration of this correlate in other whales groups suggest that the migration of the external bony
nares toward the posterior region of the skull occurred at the same time than postero-dorsal
migration of the blowhole inside of the nasal fossa, condition that have been acquired by the first
fully acuatic whales (basilosaurids). On the other hand, morphometric analysis showed a positive
correlation between skull size increase (width and lenght meassured) and blowhole size increase. We
inferred that the change in position and blowhole size increase could be related to an increase of
breathing efficiency during diving.

The analysis of eye and periorbital structures of Eubalaena australis showed a similar pattern
to the other extant mysticetes. Morphometric analysis showed a positive correlation between eyeball
size and body length. The variables of eyeball size (width, height and lenght meassured) showed a
negative alometric increase in relation to body lenght increase. On the other hand, the cornea and
body lenght reveal a low correlation, with negative alometry, suggesting that cornea does not
increase in size during animal growth.

The analysis of osteological correlates that allowed eyeball and optic nerve reconstruction,
and in this sense, the estimation of visual capacity of extinct balaenids, showed that orbit is a gross
proxy of eyeball size. Eyeball is littler than orbit bone, it is outside of the orbit and surrounded by
metabolically active estructures (fat), whose developement varies in onthogeny and different periods
of life cycle. In addition, optic foramen and optic canal are not good proxies, due to optic nerve is
surrounded in its path by soft structures.

The exploration of anatomy of auditory region of Eubalaena australis allowed the
identification of osteological correlates of some soft structures involved in hearing. In this study, we
found that the depression in external auditory meatus and in the ventral surface of pterygoid and

basioccipital, indicate the insertion of the tympanic membrane and the posterior extension of
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pterygoid sinus, respectively. The exploration of this correlate in Morenocetus and Taxon A, showed
that among earlier representatives of balaenids, the tympanic membrane had a development and
location comparable to extant balaenids. On the other hand, the analysis of cochlea in different
ontogenetic stages individuals of E. australis showed that its macrostructure (i.e. turn number 2,5
and shape) does no change in ontogeny. Taxon A cochlea presents the same morphology than E.
australis (2,5 turns and superposition betweem them), suggesting an adaptation to low frequencies,

similar to some extant balaenids.
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Capitulo 1

Introduccion

A lo largo de la evolucién de la vida en la tierra, la transicion entre el ambiente terrestre y
acudtico fue un suceso poco frecuente en la mayoria de los clados de plantas y animales (Vermeij &
Dudley, 2000). Varios grupos de vertebrados tetrapodos, entre ellos los ictiosaurios, las tortugas, los
plesiosaurios, los mosasaurios, los sirenios, los pinnipedos y los cetdceos, re-invadieron el ambiente
acudtico en diferentes oportunidades. Precisamente, el origen de los cetaceos (ballenas, delfines y
marsopas) representa el ejemplo mds reciente y exitoso de re-invasiéon del medio acudtico por parte
de los tetrapodos.

En la actualidad, con aproximadamente 600 especies nominadas organizadas en 38 familias
(Uhen, 2013), los cetaceos son el grupo dominante de mamiferos acuaticos, tanto en términos de
distribucion geografica y de diversidad taxondmica y ecoldgica. Los cetdceos modernos o Neoceti
(Fordyce & Muizon, 2001) comprenden dos clados: los Mysticeti (ballenas francas, ballena gris y
rorcuales), cuyos representantes actuales poseen barbas, y los Odontoceti (delfines y marsopas) o
cetaceos con dientes. Las formas de cetdceos mds basales (stem Cetacea) son agrupadas
informalmente con el término arqueocetos (Fordyce & Muizon, 2001; Berta et al., 2006) (Fig. 1.1). La
morfologia de estas formas basales documentan los cambios excepcionales en el patron corporal de
los cetaceos, como resultado de la transicion a un modo de vida estrictamente acuatico (Uhen, 2010).

Los misticetos y los odontocetos presentan un craneo telescopizado, esto es, los huesos
rostrales estan elongados en direccién posterior mientras que los huesos del occipucio estan
desplazados en direcciéon dorso-anterior. Como resultado de este disefio varios huesos estan
superpuestos. El patron de telescopizacion es marcadamente distinto en ambos grupos: en los

misticetos estd caracterizado por la extension ventro-posterior del maxilar, mientras que en los
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odontocetos el premaxilar y el maxilar estan desplazados dorso-posteriormente (Miller, 1923) (Fig.
1.2). Por otro lado, los odontocetos presentan una denticion homodonta y una innovacion clave en la
evolucion de este grupo fue el desarrollo del sistema de ecolocalizacion. Los misticetos actuales
carecen de dientes en el estadio adulto y, en su lugar, presentan barbas, estructuras queratinizadas

que penden del maxilar.

1.1 Origen y Evolucion de los cetaceos

El origen de los cetaceos representa uno de los eventos macroevolutivos mdas importantes
dentro de los mamiferos. La transiciéon desde el ambiente terrestre al acudtico implicé profundos
cambios en la anatomia, fisiologia y comportamiento de los cetdceos, lo cual dificulta el
posicionamiento de este grupo dentro de los Eutheria. Los estudios filogenéticos efectuados
durante el siglo XVIII y XIX vincularon a los cetdceos con varios grupos de mamiferos actuales,
tales como los Pinnipedia, los Edentata, los Perissodactyla, los Sirenia y los Artiodactyla (Blainville,
1816; Gill, 1873; Flower, 1883a, b; Thompson, 1890; Anthony, 1926). Posteriormente, y sobre la base
de nueva evidencia paleontoldgica y morfoldgica, se propusieron dos nuevas hipotesis: por un lado
una estrecha relacion con los condilartros Mesonychidae (Luo & Gingerich, 1999; O'Learly &
Gatesy, 2008), y por otro con los Artiodactyla (e.g. Thewissen et al., 2001; Geisler & Uhen, 2003,
2005; Thewissen et al., 2007). En la actualidad, existe un amplio consenso en considerar que los
cetaceos y los artiodactilos forman un clado, el cual ha sido nominado Cetartiodactyla (Montgelard
et al., 1997). Esta hipotesis estd respaldada por evidencia molecular, morfoldgica y combinada. En
relacion a cual es el grupo hermano de los cetdceos dentro de los Artiodactyla, hay dos lineas
propuestas: una basada en evidencia morfolégica y molecular que los vincula con los
Hippopotamidae (Geisler & Uhen, 2003, 2005; Geisler & Theodor, 2009), y otra en evidencia
morfoldgica que los relaciona con la familia extinta Raoellidae (Thewissen et al., 2007) (Fig. 1.3). Si
bien el panorama evolutivo de los cetdceos se ha esclarecido en los ultimos afios, se necesitan
estudios comparados mas detallados de los artiodactilos, especialmente de taxones extintos, para

evaluar cual es el grupo mas emparentado con los cetaceos.

1.1.1 Los primeros cetaceos: “Archaeoceti”

Los primeros cetaceos aparecen en el registro fdsil durante el Eoceno temprano (~53 Ma), y
los cambios en la estructura y diversidad del registro fosil evidencian al menos tres radiaciones en la
historia evolutiva del grupo (Fordyce, 2009a). La primera radiacién se produjo en el Eoceno
temprano-medio en el mar de Tethys e involucrd a los “arqueocetos”. La misma estuvo asociada con

una migracion desde un ambiente fluvial y/o costero marino, a un ambiente de océano abierto; y
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estuvo acompafiada de cambios en patron corporal (=bauplan). Estos cambios estuvieron
vinculados con los mecanismos de locomocién, alimentacién y audiciéon de éstos cetdceos basales,
asociados a una mayor independencia del ambiente continental. Los “Archaeoceti” incluyen 5
familias: Pakicetidae, Protocetidae, Ambulocetidae, Remingtonocetidae, y Basilosauridae
(Thewissen, 1998; Uhen, 2013) (Fig. 1.4).

Los primeros cetdceos, los Pakicetidae, provienen del Eoceno temprano-medio de la region
de Indo-Pakistan y se encuentran asociados a depdsitos fluviales. Estos arqueocetos presentan, en el
craneo y en el esqueleto postcraneano, algunos caracteres de los artiodactilos terrestres y otros
tipicos de los cetdceos. Entre los primeros se encuentran un foramen mandibular pequerfio,
vértebras cervicales largas, metapodio largo y vértebras sacras fusionadas y entre los segundos una
bulla timpanica paquiosteosclerotica con involucro y proceso sigmoideo, molares y premolares
(molariformes) modificados para actuar como cizallas, y region temporal del craneo larga y angosta
(Gingerich & Russell, 1981; Bajpai & Gingerich, 1998; O Learly & Uhen, 1999; Thewissen et al., 2001;
2007) (Fig. 1.5 A). Sobre la base de la morfologia del postcraneo se infiere que los pakicétidos
presentaban cierta habilidad para desplazarse en ambientes de aguas someras (Madar, 2007).

Los Ambulocetidae provienen del Eoceno medio de la region de Indo-Pakistdn, con un
unico taxon conocido a partir de un esqueleto completo: Ambulocetus natans. Ambulocetus
presenta, a diferencia de los pakicétidos, el miembro anterior con el estilopodio reducido y el
zeugopodio largo, y una cola bien desarrollada para desplazarse en el agua y en la tierra (Fig. 1.5 B).
Ambulocetus presenta un foramen y canal mandibular agrandado, un cardcter tipico de los
odontocetos vinculado con la recepcién del sonido debajo del agua (Thewissen et al., 1994, 1996).

Los Remingtonocetidae son conocidos en el Eoceno medio de Indo-Pakistan. Estan
caracterizados por esqueletos largos con miembros relativamente cortos, drbitas pequefias y
craneos con diferentes morfologias que han sido vinculadas a distintos tipos de dieta (Bajpai et al.,
2011; Bebej et al, 2012) (Fig. 1.5C). En este grupo el oido es de mayor tamafio que el de los
ambulocétidos, y muestra una mayor conexiéon con la mandibula, sugiriendo una mayor
especializacion a la audicidén acudtica (Bajpai et al., 2011). La morfologia del esqueleto axial y
apendicular indica que los remingtonocétidos podian caminar en tierra, asi como también
desplazarse en el agua (Bajpai & Thewissen, 2000; Gingerich et al., 1995; Thewissen & Hussain,
2000).

Los Protocetidae conforman un grupo muy diverso de formas semiacuaticas. Este grupo se
origind en la region de Indo-Pakistan durante el Eoceno medio-temprano, y se diversificd y
desplazé rapidamente hacia Europa, el norte de Africa, América del Norte y Sudamérica. Los
protocétidos se diferencian de los “arqueocetos” mas basales (i.e. pakicétidos, ambulocétidos y

remingtonocétidos) por presentar drbitas grandes y ubicadas lateralmente, y narinas externas mas
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retraidas (Uhen, 2010 y referencias alli incluidas). La morfologia de los miembros sugiere que tenian
habitos similares a los pinnipedos actuales, con la capacidad de desplazarse en tierra para
reproducirse y dar a luz, y en el agua para alimentarse (Gingerich et al., 2009) (Fig. 1.5D).

Los Basilosauridae son los primeros cetdceos completamente acudticos, los cuales estan bien
documentados desde el Eoceno medio-tardio hasta el Eoceno tardio-temprano en todos los
continentes. Los basilosduridos presentan una serie de caracteres distintivos tales como molares y
premolares con denticulos accesorios, miembros posteriores reducidos y sin conexiéon con la
columna vertebral, rotacion de la pelvis, un aumento en el namero de vértebras lumbares, vértebras
caudales rectangulares, cortas y comprimidas dorso-ventralmente, y ausencia del tercer molar
superior (Fig. 1.5E). Algunos de estos caracteres, especialmente aquellos del postcraneo, han sido
asociados con un estilo de vida completamente acuatico (Uhen, 1998; 2008). La combinacion de
caracteres previamente mencionada es compartida con los cetaceos modernos o Neoceti, lo cual

permitio la creacion de un nuevo clado, los Pelagiceti (Basilosauridae y Neoceti) (Uhen, 2008).

1.1.2 Los cetaceos modernos o Neoceti

La segunda radiacién en la historia evolutiva de los cetdceos ocurrio durante el Oligoceno
temprano e involucro a los cetaceos modernos o Neoceti (Fordyce, 2009). Esta radiacidn, durante la
cual misticetos y odontocetos se diversificaron rdpidamente (~5 Ma), ha sido vinculada con la
aparicion de innovaciones clave. Entre éstas se encuentran el aumento del tamafio del cerebro, la
ecolocalizacion en los odontocetos y la aparicion de las barbas en los misticetos. Estas innovaciones
permitieron el aprovechamiento de los nichos vacantes generados tras la extincion de los
“arqueocetos” en el Oligoceno tardio (Fordyce & de Muizon, 2001; Marino et al., 2004). Asimismo,
estos sucesos ocurrieron en consonancia con eventos climaticos y geograficos, tales como la rotura
final de Gondwana, la apertura del Océano del Sur, el descenso marcado de la temperatura de las
aguas y cambios en la productividad primaria de los ecosistemas marinos (Fordyce, 2003a). Hacia
finales del Oligoceno, los Neoceti estaban representados por alrededor de 16 familias y 50 especies.

La tercera y ultima radiacion de los cetdceos ocurrié durante el Mioceno medio-tardio y
marco la diversificacion de los grupos actuales de misticetos y odontocetos, y la desaparicion de

algunas familias de Neoceti basales.

1.2 El origen de los Mysticeti

El origen de los misticetos representa una de las mayores transiciones dentro de la historia
evolutiva de los cetdceos (Demeré et al., 2008). Tradicionalmente se considerd la aparicion de las

barbas, y consecuentemente la aparicion de la alimentacion por filtracion, como una innovacién
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clave que permitio el origen y posterior diversificacion de los misticetos (Fordyce 1980, 1989, 1992;
Fordyce & Muizon 2001; Berta et al., 2006). La identificacién en el craneo del misticeto basal
Aetiocetus weltoni de estructuras (=correlatos 6seos) vinculadas con la presencia de barbas (i.e.
canales y foramenes nutricios) ha respaldado, en parte, la hipodtesis planteada previamente
(Demer¢ et al., 2008; Demeré & Berta, 2008). Sin embargo, la interpretacion de estos correlatos
oseos como indicativos de la presencia de barbas ha sido cuestionada por algunos autores, lo cual
permitio la elaboracion de hipotesis alternativas (Fitzgerald, 2010; Marx, 2010).

Un escenario evolutivo distinto propuesto por Fitzgerald (2010) sugiere que, muchos
caracteres vinculados con la alimentacion por filtracion (i.e. craneo platirostro y quinético y un
rostro elongado y ancho en la base), aparecieron previamente al surgimiento de este sistema de
alimentacién y que, por lo tanto, representan exaptaciones. Este autor propuso que, por el
contrario, estos caracteres estaban vinculados a una alimentacién por macrofagia o por succion.
Estas modificaciones fueron posteriormente utiles, junto con el desarrollo de una sinfisis
mandibular elastica, en la adquisicidn de la alimentacion por filtracion en los misticetos con barbas,
representando de este modo un claro ejemplo de co-opcién adaptativa (Fitzgerald, 2010, 2011). En
este contexto, es probable que la historia evolutiva mads temprana de los misticetos estuviera
marcada por una diversidad de formas que explotaron distintos nichos ecolégicos y desarrollaron
diversas especializaciones morfologicas, antes de la aparicion de las barbas y de la alimentacién por
filtracion.

Los misticetos incluyen dos morfotipos: aquellos con dientes en el estadio adulto o misticetos
dentados (todos taxones extintos), y aquellos con barbas (con representantes extintos y actuales)

(Fig. 1.6). A continuacidn se presenta una breve introduccion a cada grupo.

1.2.1 Misticetos basales

Misticetos dentados. Los primeros misticetos dentados aparecen hacia finales del Eoceno
y se diversifican rdpidamente durante el Oligoceno. Los misticetos dentados presentan una
morfologia craneana muy dispar en comparacion con los “arqueocetos” y misticetos con barbas, lo
cual ha sido vinculado con el desarrollo de diferentes estrategias de alimentacién (e.g. succidn,
macrofagia). Estos misticetos presentan ciertos caracteres compartidos con los “arqueocetos” (i.e.
denticion heterodonta, leve telescopizacion del craneo con poca interdigitacion de los elementos
rostrales y occipitales y narinas externas moderadamente retraidas) (Fig. 1.7) y otros compartidos
con los misticetos con barbas (expansién transversal del proceso lateral del maxilar, la pérdida de
una sinfisis mandibular suturada, excepto Janjucetus, y un maxilar con margenes laterales delgados)

(Fitzgerald, 2006, 2010, 2011; Demeré & Berta, 2008).

Introduccion

apitulo 1




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Los misticetos dentados se organizan en tres familias, dos endémicas del Hemisferio Sur,
Llanocetidae (Mitchell, 1989; Fordyce & Muizon, 2001) y Mammalodontidae (Pritchard, 1939;
Fitzgerald, 2006, 2010) y otra endémica del Pacifico Norte, Aetiocetidae (Barnes et al., 1995).

Los Llanocetidae incluyen a un unico taxdn, Llanocetus denticrenatus, proveniente del
Eoceno tardio de Antdrtida (Fm. La Meseta), el cual es el misticeto mas antiguo. Llanocetus fue
descripto originalmente sobre la base de materiales fragmentarios (restos de mandibulas con
dientes asociados y fragmentos del basicraneo) y, por lo tanto, muchos aspectos de su anatomia son
desconocidos (Mitchell, 1989). Los nuevos estudios que se estan llevando a cabo en un ejemplar
mas completo de esta especie permitirdn conocer mas aspectos sobre la anatomia de este misticeto
primitivo (Fordyce, 2003b).

Los Aetiocetidae son el linaje mas diverso de misticetos dentados, con alrededor de 8 especies
agrupadas en 4 géneros y cuyo registro fdsil esta circunscripto al Oligoceno. Los aetiocétidos son
considerados un grupo transicional dentro de los misticetos, con una morfologia intermedia entre
los arqueocetos y los misticetos con barbas (Barnes et al., 1995; Demeré & Berta, 2008).

Por ultimo, los Mammalodontidae estan integrados por solo dos especies, Mammalodon
colliveri y Janjucetus hunderi, ambas del Oligoceno tardio de Australia (Pritchard, 1939; Fitzgerald,
2006, 2010). Estos misticetos se caracterizan por una morfologia craneana muy peculiar, que ha sido
vinculada con el desarrollo de una alimentacion por succion (Fitzgerald, 2om) (Fig. 1.7).

Misticetos con barbas. La adquisicion de la alimentacion por filtracion utilizando las
barbas (placas de queratina que cuelgan del paladar), representd una transicion eco-morfoldgica
clave en la evolucidn de los misticetos, que permitio el acceso a fuentes de alimento de bajos niveles
troficos (i.e zooplancton), con un alto valor energético (Werth, 2000; Fitzgerald, 2006; Slater et al.,
2010). Este método de alimentacion consiste en ingerir grandes cantidades de agua con alimento
que, posteriormente, filtran a través de las barbas donde quedan atrapadas las presas (Pivorunas,

1979; Werth, 2000). Las innovaciones morfoldgicas presentes en los misticetos y vinculadas a este

sistema de alimentacion incluyen: pérdida de denticion en el estadio adulto, desarrollo de barbas,

expansion de la cavidad bucal por el ensanchamiento del rostro, margenes laterales del maxilar

delgados, mandibulas arqueadas lateralmente y sinfisis mandibular eldstica (e.g. Demeré et al., 2008;
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Fitzgerald 2010, 2011; Gatesy et al., 2013).

Dentro de los misticetos con barbas o Chaeomysticeti (Mitchell, 1989) se reconocen dos
familias extintas, Eomysticetidae y Cetotheriidae, que aparecen en el Oligoceno tardio y se
diversifican hacia el Mioceno. Los Eomysticetidae son formas basales representadas por dos

especies, Eomysticetus whitmorei y E. carolinensis, y caracterizadas por nasales elongados, narinas

externas poco retraidas, proceso coronoides muy desarrollado, pérdida de la denticion, rostro
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elongado y aplanado y mandibulas arqueadas lateralmente (Sanders & Barnes, 2002).

Los Cetotheriidae (sensu Simpson, 1945=sensu lato) son el grupo de misticetos con barbas
extinto mas diverso taxonomica y morfologicamente. El registro fosil de este grupo abarca desde el
Oligoceno tardio hasta el Plioceno temprano, y es conocido en varias localidades del Hemisferio
Norte y Sur. Tradicionalmente los Cetotéridos (sensu lato) han sido reconocidos como un grupo
parafilético, pero estudios filogenéticos recientes sugieren un nuevo panorama. Los estudios de
Bouetel & Muizon (2006) proponen que Piscobalaena, Herpetocetus, Metopocetus, Cetotherium,
Nannocetus y Mixocetus forman un clado, nominado como Cetotheriidae sensu stricto, resultados
que coinciden, en gran medida, con los andlisis filogenéticos de Marx (2010) y Fordyce & Marx
(2012). Por el contrario, los otros taxones considerados previamente como “cetotéridos” (e.g.
Diorocetus, Pelocetus, Cophocetus, Parietobalaena) tienen una posicion variable en los distintos
estudios filogenéticos, con lo cual las relaciones de parentesco de los mismos son adn

controversiales (e.g. Bouetel & Muizon, 2006; Steeman, 2007; Marx, 2010; Fordyce & Marx, 2012).

1.2.2 Misticetos modernos

Los misticetos modernos son formas exclusivamente filtradoras que desarrollaron diferentes
estrategias adaptativas para la captura de presas, tales como la filtracion activa o engullicién
(“engulfment”), la filtracién pasiva (“skimming”) y la succién (Bouetel, 2005) (Fig. 1.8). Estas
estrategias varian entre las cinco familias actuales: Balaenopteridae (rorcuales), Eschrichtiidae
(ballena gris), Neobalaenidae (ballena franca pigmea) y Balaenidae (ballenas francas). Los
Balaenoperidae o rorcuales son filtradores activos o engullidores. Este sistema de filtracidon consiste
en la captura rdpida de grandes volimenes de agua con las presas, que luego es expulsada por el
cierre de la boca, quedando las presas atrapadas en las barbas (Lambertsen et al., 1995). Entre las
especializaciones vinculadas con este método de alimentaciéon se encuentran la rotacion y
dislocacion de las mandibulas, el desarrollo de pliegues longitudinales en la superficie ventral de la
cabeza, barbas cortas, la reduccién de la lengua y la ausencia de una articulaciéon temporo-
mandibular sinovial (Lambertsen et al., 1995; Lambertsen & Hintz, 2004; Bouetel, 2005). Los
Balaenidae y Neobalaenidae son filtradores pasivos que nadan lentamente con la boca abierta a
través de las agregaciones de kril, lo cual permite que el agua fluya unidireccionalmente.
Posteriormente, cierran la boca y el agua es expulsada por la accion de la lengua, quedando el
alimento retenido en las barbas (Pirovunas, 1979; Werth, 2004). Las especializaciones morfoldgicas
vinculadas con este sistema de filtracion son: leve interdigitacion de los huesos rostrales y
craneales, rostro muy arqueado y labios grandes que contribuyen a ampliar la cavidad bucal,

proceso coronoides y angular reducido, largas y numerosas barbas y lengua muy desarrollada
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(Werth, 2004; Bouetel, 2005; Lambertsen et al., 2005). Los Eschrichtiidae o ballena gris utilizan la
succién oral para filtrar presas del fondo marino. Las modificaciones morfologicas involucradas en
este tipo de alimentacion son algunas comunes con los balenoptéridos, y otras con los balénidos y
neobalénidos. Con los balenoptéridos comparten barbas cortas y una marcada interdigitacion de los
elementos rostrales y craneales, mientras que con los balénidos comparten un rostro arqueado y un
proceso coronoides y angular reducido (Bouetel, 2005; Johnston et al., 2009).

Los balenoptéridos (Fig. 1.9A-B) son el grupo mdas diverso y abundante de misticetos actuales.
Estd formado por 8 especies distribuidas en dos géneros: Balaenoptera (B. musculus; B. physalus; B.
borealis; B. edeni; B. omurai; B. acutorostrata; B. bonaerensis) y Megaptera (Megaptera
novaeangliae). Los rorcuales presentan cuerpos estilizados, una cabeza corta y plana, una aleta
dorsal pequeiia y, lo mds caracteristico, una serie de surcos ventrales en la garganta. Los
balenoptéridos presentan un rango de tamafio corporal muy amplio, que abarca desde los 9 m (en
B. acutorostrata) hasta los 33 m (en B. musculus). En cuanto a la morfologia esqueletaria, presentan
un rostro casi recto, huesos rostrales y de la caja craneana interdigitados, mandibulas arqueadas
lateralmente con un proceso coronoides y angular bien desarrollado, y vértebras cervicales no
fusionadas (Bouetel, 2005; Bannister, 2009).

Los escrictidos estan integrados por una tnica especie actual, Eschrichtius robustus o ballena
gris (Fig. 1.9C), la cual es endémica del Pacifico Norte. La ballena gris presenta un rostro
moderadamente arqueado, carece de aleta dorsal y, en su lugar, presenta una pequefia joroba dorsal
seguida de una serie de protuberancias, tiene de 2 a 4 surcos en la garganta, y las barbas son
pequefias y de coloracidon amarilla. A nivel esqueletario, una de las caracteristicas mas conspicuas es
la presencia de tuberosidades en la porcidn posterior del craneo, para la insercion de la musculatura
del cuello (Berta et al., 2006).

La familia Neobalaenidae es monotipica y estd integrada por la especie Caperea marginata o la
ballena franca pigmea, la cual es exclusiva del Hemisferio Sur (Fig. 1.9C). Esta especie presenta una
aleta dorsal pequeiia, un rostro moderadamente arqueado, y una serie de surcos longitudinales en
la garganta. A nivel osteoldgico, C. marginata presenta una arquitectura unica, muy diferente al
resto de los misticetos, con algunos caracteres similares a los balénidos y otros a los balenoptéridos.
Esto dltimo, sumado al escaso registro fosil de esta familia, ha contribuido a que la posicién
filogenética de este taxon sea controversial (Capitulo 5). Recientemente, los andlisis filogenéticos de
Fordyce & Marx (2012) proponen la asignacion de Caperea a la familia Cetotheriidae (sensu stricto),
siendo de esta forma el unico representante actual de este linaje de misticetos.

Los balénidos son objeto de estudio del presente trabajo de tesis y se discuten en la siguiente

seccion.
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1.3 Balaenidae

Los Balaenidae son misticetos filtradores caracterizados por un cuerpo robusto, un rostro
muy arqueado y largo, barbas numerosas y largas, una cabeza que ocupa aproximadamente un
tercio del largo corporal y labios inferiores grandes y arqueados (Fig. 1.10) (McLeod et al., 1993). El
patrén corporal de los balénidos, especialmente su anatomia esqueletaria, es muy conservador y
solo se reconocen cuatro especies distribuidas en dos géneros actuales: Balaena (B. mysticetus) y
Eubalaena (E. australis; E. glacialis; E. japonica).

La Ballena de Groenlandia (Balaena mysticetus) es endémica del Hemisferio Norte,
especificamente del Artico y del Atlantico Norte. Esta especie estd entre los misticetos de mayor
tamafio corporal, con un largo total de 14-18m y con un peso de 75 toneladas (Rugh & Shelden,
2009). La Ballena de Groenlandia presenta una cabeza muy grande (mas de 1/3 el largo corporal) y
arqueada, barbas largas y manchas blancas en la cabeza y en la base de la aleta caudal.

Las ballenas francas (Eubalaena spp.) (Fig. 1.10) se distribuyen en latitudes medias, entre los
20° y los 60° de ambos Hemisferios, y se reconocen tres especies: E. glacialis (en el Atlantico
Norte), E. japonica (Pacifico Norte) y E. australis (en el Océano del Sur) (Rosenbaum et al., 2000;
Gaines et al., 2005; Kaliszewska et al., 2005). La caracteristica mas conspicua de las ballenas francas
es el patrdn de callosidades que presentan en la cabeza (Payne et al., 1983). Estas callosidades estan
formadas por un tejido epidérmico queratinizado y engrosado que esta ocupado por crustaceos
anfipodos, conocidos como cidamidos (Rowntree, 1996; Kaliszewska et al., 2005). Las callosidades se
distribuyen en el labio inferior, alrededor del ojo y del orificio respiratorio y en el extremo del
rostro, y presentan un patron unico en cada individuo que es utilizado para identificarlos (Payne et
al., 1983; Kraus et al., 1986).

En la actualidad, los tépicos en discusion en relacidn a la sistematica de los balénidos actuales
son: la validez de Eubalaena y Balaena como géneros separados; y el estatus y nimero de especies
de Eubalaena (Churchill et al., 2012 y referencias alli incluidas). En referencia al primer punto,
algunos autores han propuesto que no hay suficiente evidencia para reconocer dos géneros y, por lo
tanto, todas las especies actuales deberian incluirse en el género Balaena (Arnason & Gullberg, 1994;
Rice, 1998). Sin embargo, algunos estudios moleculares y morfologicos reconocen a Eubalaena como
un género valido (Bisconti, 2000, 2005; Rosenbaum et al., 2000; Gaines et al., 2005; Churchill et al.,
2012).

En relacion con la validez o no de las tres especies de Eubalaena, el mayor inconveniente es la
escasez de caracteres morfologicos para diferenciarlas. Concretamente sélo serian reconocibles
sobre la base de la morfologia del aliesfenoides y de la escapula, y del patrén de coloracion y

callosidades de la cabeza. Sobre esta base, en el siglo XIX todas las ballenas francas fueron asignadas
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a un unico género y especie: Balaena glacialis (Flower, 1885; Turner, 1913; Norman & Fraser, 1938;
Tomilin, 1967). Sin embargo estudios filogenéticos recientes, basados en informacion morfoldgica,
molecular y parasitoldgica, permitieron reconocer tres especies: E. australis, E. glacialis y E. japonica
(Rosenbaum et al., 2000; Bisconti, 2005; Gaines et al., 2005; Kaliszewska et al., 2005; Churchill et al.,

2012).

1.3.1 Registro fosil

Si bien el registro fosil de los balénidos es temporalmente extenso, y en algunos casos
abundante (i.e. Plioceno, Pleistoceno), estd caracterizado por grandes discontinuidades
estratigraficas y geograficas. En particular, el registro de los balénidos miocenos presenta un extenso
hiato temporal (que comprende la mayor parte del Mioceno). A esto se suma que este registro es
extremadamente escaso y restringido a la Patagonia (Argentina). El balénido mas antiguo conocido
corresponde a Morenocetus parvus (Cabrera, 1926) del Mioceno temprano (Fm. Gaiman).
Morenocetus fue descripto y nominado por Cabrera en una monografia sobre cetdceos fosiles del
Museo de La Plata en el afio 1926. La descripcion se basé en dos craneos incompletos, pero en buen
estado de conservacion, colectados en Cerro Castillo, Valle Inferior del Rio Chubut (Chubut). La
descripcion original de este taxdén es concisa y no incluye informaciéon de todo el material referido
por Cabrera a esta especie. Debido a que este taxén no fue re-estudiado luego de su descripcion
original, ha permanecido, para la comunidad de cet6logos, como una especie enigmatica. Como
resultado de trabajos paleontoldgicos en el sector de Peninsula Valdés y alrededores, se han sumado
a este registro, nuevos ejemplares de balénidos provenientes del Mioceno tardio (Formacion Puerto
Madryn) (Cozzuol, 1993, 1996). Estos ejemplares, junto con algunos especimenes provenientes del
Mioceno tardio de Entre Rios (Formacion Parand) (Cozzuol, 1993; Agnolin & Lucero, 2004)
completan, en parte, los extensos hiatos del registro Mioceno.

Los registros de balénidos para el Plioceno y Pleistoceno son, en cambio, abundantes, e
incluyen géneros extintos (Balaenella, Balaenula, Balaenotus) asi como otros con representantes
actuales (Balaena y Eubalaena).

Balaenella es un genéro monotipico, conocido sélo por el ejemplar tipo de la especie (B.
brachyrhynus, NMB 42001), proveniente del Plioceno temprano de Bélgica. El holotipo de esta
especie, correspondiente a un craneo completo, es hasta el momento, el balénido mejor preservado
(Bisconti, 2005).

Con respecto al género Balaenula se reconocen dos especies, B. astensis y B. balaenopsis,
provenientes del Plioceno temprano/tardio de Italia y Bélgica respectivamente. Balaenula ha sido un

taxon problemadtico en la historia sistematica de los Balaenidae. Esto se debe a que las descripciones
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originales son incompletas (Van Beneden, 1872, 1880; Trevisan, 1941), y a la condicién fragmentaria
de algunos especimenes (e.g. holotipo de B. balaenopsis).

Dentro de Balaena se reconocen dos especies extintas: B. ricei y B. montalionis. B. ricei
proviene del Plioceno tardio de Estados Unidos, y se conoce a partir de un dnico ejemplar
correspondiente al holotipo (USNM 22553) correspondiente a un craneo incompleto, mandibulas y
algunas vértebras (Westgate & Whitmore Jr, 2002). B. montalionis también es conocida inicamente
a partir del ejemplar holotipo (MSNT I12357), un craneo muy incompleto, proveniente del Plioceno
tardio de Italia (Capellini, 1904, Bisconti, 2000, 2003).

Balaenotus es un género monotipico conocido a partir de varios ejemplares de la especie tipo
(B.insignis) provenientes del Plioceno de Europa (Van Beneden, 1872, 1878, 1880; Bisconti 2003). El
estatus sistemdtico de este taxon es poco claro, debido a la poca informacién anatémica con la que
se cuenta, dada por la condicion fragmentaria de los espécimenes.

Eubalaena esta representada por dos especies extintas; E. shinshuensis y E. belgica. El registro
fosil mds temprano de este genéro corresponde al Mioceno tardio/Plioceno temprano, con la
especie E. shinshuensis. Esta especie es conocida sélo a partir del ejemplar holotipo,
correspondiente a un craneo en buen estado de preservacién proveniente de Japon (SFMCB-0024)
(Kimura et al., 2007; Kimura, 2009). Durante el Plioceno tardio, Eubalaena esta representada en el
registro fosil por E. belgica. Este taxdén, descripto en el siglo XX por Abel (1941) y re-descripto
posteriormente por Bisconti (2000, 2003), es conocido unicamente por el ejemplar holotipo (IRSNM

CtM 879a-f), el cual corresponde a un craneo muy incompleto.

1.3.2 Relaciones filogenéticas

La familia Balaenidae es considerada un linaje clave en la evolucion de los misticetos ya que,
segun algunos estudios filogenéticos, es el grupo mas basal de misticetos actuales (e.g. Kimura &
Ozawa, 2002; Steeman 2007; Bisconti, 2008; Marx, 2010) (Fig. 1.11). Asimismo los balénidos
presentan, a diferencia de los restantes grupos de misticetos actuales, una ocurrencia temprana en
el registro estratigrafico, lo cual es de gran importancia en el estudio de la historia evolutiva de los
Mysticeti.

El estudio sistematico y filogenético de los balénidos adquirié en los ultimos afios mayor
importancia y ha sido abordado por algunas contribuciones (e.g. McLeod, 1993; Bisconti, 2000,
2003, 2005; Churchill et al., 2012). En este sentido, el analisis de MacLeod et al. (1993) no incluye
formas extintas, por lo cual no permite una interpretacion acertada de la radiacion de la familia. Los
analisis filogenéticos efectuados por Bisconti (2003, 2005) y Churchill et al. (2012) son, en cambio,

mads completos ya que incluyen tanto taxones extintos como actuales. Estos estudios se centraron
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principalmente en los balénidos pliocenos de Europa, Estados Unidos y Japon y aclararon, en gran
medida, el panorama evolutivo de la familia. Sin embargo, la posiciéon filogenética de taxones claves,
como Morenocetus, aun permanece sin resolverse. Esto se debe a que, desde su descripcion original
(Cabrera, 1926), no se han realizado nuevos estudios morfologicos en detalle de este taxon.
Asimismo, la escasez de registros de balénidos miocenos acrecentd la incertidumbre sobre la
historia evolutiva mas temprana de este grupo. La importancia de Morenocetus, tanto para
esclarecer las relaciones filogenéticas entre los balénidos asi como el tiempo de divergencia de este
clado con los restantes misticetos, y la escasez de materiales miocenos, ameritan el estudio en
profundidad de los balénidos miocenos de Patagonia. En este sentido es importante incluir en este
estudio los ejemplares colectados de la Formacién Puerto Madryn (Mioceno Tardio) asignables a
balénidos, que no han sido descriptos formalmente.

En este contexto, el objetivo general planteado en esta tesis fue adquirir un mejor
entendimiento de la historia evolutiva de los balénidos, mediante el andlisis de los miembros mas
tempranos de este grupo. El desarrollo de este objetivo implico dos grandes aspectos: el sistematico
y el paleobioldgico. Para el desarrollo de éstos, y dada la escasez y/o ausencia de informacion
anatomica de los balénidos actuales, se aplico como protocolo general la eleccion y exploracion de
Eubalaena australis como modelo neontoldgico de los balénidos. La informacién obtenida fue
utilizada para interpretar la de los taxones extintos. Los caracteres que no demostraron ser variables
durante la ontogenia, fueron utilizados en los andlisis filogenéticos. Sobre la base de los
cladogramas, y su calibracion estratigrafica, se elaboraron arboles filogenéticos utilizados para
construir escenarios evolutivos que explicaran las observaciones. En paralelo, la exploracién del
modelo neontologico permiti6 identificar correlatos dseos para la reconstruccion de estructuras
blandas en los taxones extintos. Estas reconstrucciones fueron utilizadas para indagar aspectos

paleobiolodgicos optimizdndolos sobre los drboles filogenéticos.

1.4 Organizacion de la tesis

El contenido de la tesis esta organizado en 7 capitulos mas la Bibliografia:
- Capitulo 1 Introduccion
- Capitulo 2 Materiales y Métodos: en esta seccion se incluye la metodologia
general de la tesis mientras que las metodologias especificas se detallan en cada
capitulo.
- Capitulo 3 Contexto geoldgico: incluye una breve resefla y caracterizacion del

marco geoldgico del cual provienen los materiales estudiados.
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- Capitulo 4 Anatomia y Sistematica Paleontologica: incluye las descripciones
osteologicas y diagnosis de los balénidos miocenos analizados, asi como también de
Eubalaena australis.

- Capitulo 5 Andlisis Filogenético: en esta seccion se desarrolla el analisis
filogenético de los balénidos, con énfasis en las formas del Mioceno de Patagonia,
incluidos en una matriz de datos general de los misticetos.

- Capitulo 6 Aspectos paleobiologicos de los balénidos miocenos e
implicancias en la evolucion de los misticetos: en este capitulo se abordaron tres
aspectos: el tamaifio corporal, la morfologia de la region nasal (como adaptacion al
buceo) y los érganos de los sentidos (ojo y oido).

- Capitulo 7 Conclusiones: aqui se plantean las conclusiones de esta tesis.

- Bibliografia

Los objetivos, hipotesis de trabajo y metodologias especificas asi como la discusion de los
resultados se detallan en cada capitulo. Las Tablas con medidas se encuentran dentro de un

Apéndice al final de cada capitulo. En el Tomo II se incluyen las figuras.
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Capitulo 2

Materiales y Métodos

Durante el desarrollo de esta tesis se analizo la anatomia, principalmente craneana y
mandibular, de los balénidos. Para ello se seleccionaron especimenes pertenecientes a taxones
extintos y actuales de la familia Balaenidae, depositados en distintas colecciones nacionales e
internacionales. Para una mejor comprension de la morfologia 6sea de los balénidos extintos se
efectud el estudio anatémico y re-descripcion del craneo de Eubalaena australis y, posteriormente, se
recurrio a la busqueda de correlatos dseos de estructuras blandas a través de disecciones anatdmicas.
Una vez explorada la diversidad primaria se analizaron las relaciones filogenéticas de los balénidos,
con énfasis en los taxones del Mioceno de Patagonia.

En este capitulo se detallan los especimenes fésiles y actuales estudiados en esta tesis asi como
también la metodologia general utilizada. Los materiales y métodos especificos se detallan en cada

capitulo.

2.1 Abreviaturas institucionales

AMNH: American Museum of Natural History, Nueva York, E.E.U.U

ChM: The Charleston Museum, Charleston, E.E.U.U

CH-P: Registro paleontoldgico de la provincia del Chubut (CH), coleccién Privada (P) N° 33 (Ariel
Lazzari)

CGM: Cairo Geological Museum, Cairo, Egipto.

CNPMAMM: Laboratorio de Mamiferos Marinos, Centro Nacional Patagénico, Puerto Madryn,
Argentina.

GMNH-PV: Gunma Museum of Natural History, Tomioka, Gunma Prefecture, Japon.
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GSP-UM: Geological Survey of Pakistan-University of Michigan collection, Pakistan.

IRSNM: Institute Royal des Sciences Naturelles, Bruxelles, Bélgica.

MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia, Buenos Aires, Argentina.
MLP: Museo de La Plata, La Plata, Argentina.

NMB: Natuurmuseum Brabant, Tilburg, Holanda.

NMNZ: Museum of New Zealand Te Papa Tongarewa, Wellington, Nueva Zelanda.

NMYV: Museum Victoria, Melbourne, Australia.

MNHN: Museum National d'Histoire Naturelle, Paris, Francia.

MPCNyO: Museo Provincial de Ciencias Naturales y Oceanografico, Puerto Madryn, Chubut,
Argentina.

MPEF: Museo Paleontologico “Egidio Feruglio”, Trelew, Argentina.

MPST: Museo Paleontologico di Salsomaggiore Terme, Salsomaggiore Terme, Italia.

MSNT: Museo di Storia Naturale e del Territorio, Universita di Pisa, Pisa, Italia.

OM: Otago Museum, Dunedin, Nueva Zelanda.

OU: Geology Museum, University of Otago, Dunedin, Nueva Zelanda.

PIN: Paleontological Institute, Moscu, Rusia.

SFM: Shinshushinmachi Fossil Museum, Shinshushinmachi, Nagano Prefecture, Japon.

SMNS: Staatliches Museum fiir Naturkunde, Stuttgart, Alemania.

UCMP: University of California Museum of Paleontology, Berkeley, E.E.U.U.

UM: University of Michigan Museum of Paleontology, Ann Arbor, Michigan, E.E.U.U.

USNM: National Museum of Natural History, Smithsonian Institution, Washington D.C., E.E.U.U.

2.2 Materiales de estudio

2.2.1 Estudios osteolodgicos

En los estudios osteoldgicos de Eubalaena australis se consultaron y analizaron los siguientes
ejemplares:
Neonato: CNPMAMM 748 (craneo y mandibula).
Crias: CNPMAMM 746 (craneo incompleto); CNPMAMM 742 (craneo incompleto); CNPMAMM 747
(mandibula); CNPMAMM s/n (varios perioticos y bullas timpanicas desarticulados); USNM 484901
(peridtico y bulla timpdanica).
Subadultos: ejemplar S/N (esqueleto completo) en exhibicion en el Centro de Interpretacion Istmo
Ameghino (Peninsula Valdes).

Adulto: USNM 267612 (craneo, mandibula, timpano-peridticos); CNPMAMM 743 (craneo
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incompleto); CNPMAMM 741 (mandibula); S/N colecciéon privada (esqueleto completo); USNM
484899 (perioticos y bulla timpanica izquierda); USNM 267612 (ambos peridticos y bulla timpanica
derecha).

Estadio de edad desconocido: MLP 1508 (craneo y mandibula); MACN 54.19 (crdneo y mandibula);
CNPMAMM 774 (craneo, mandibula y perioticos); NMNZ 2239 (crdneo incompleto, peridticos y bulla
timpdnica izquierda); OU s/n (peridtico); OU 226 (periotico y bulla timpénica); ejemplares S/N en

colecciones privadas.

Los misticetos actuales utilizados en los estudios comparativos son:
Eubalaena glacialis: USNM 23077 (craneo, bulla y perioticos); USNM 301637 (craneo completo);
USNM 500860 (craneo incompleto).
Eubalaena japonica: USNM16434 (periotico); USNM 16435 (bulla timpanica y periotico).
Balaena mysticetus: USNM 257513 (craneo completo y peridticos).
Caperea marginata: OM VT 227; AMNH 36692; MPCNyO 8172.
Balaenoptera bonaerensis: CNPMAMM 750 (esqueleto completo); CNPMAMM S/N (créaneo);
MACN 20522 (craneo y mandibulas).
Balaenoptera acutorostrata: USNM 571487 (crdaneo completo);
Balaenoptera borealis: USNM 504244 (craneo y mandibulas)
Balaenoptera musculus: USNM 124326 (crdaneo)
Balaenoptera physalus: USNM 550467 (craneo)
Megaptera novaeangliae: USNM 13656, 21492; AMNH 34869; OU 228.
Eschrichtius robustus: USNM 364973; AMNH 181374.

Los balénidos extintos estudiados corresponden a los siguientes ejemplares:

Morenocetus parvus:

Holotipo (MLP 5-n): crdneo incompleto, donde falta por completo la region rostral, con ambos
perioticos articulados.

Procedencia geografica y estratigrafica: Cerro Castillo, Barranca Sur en el Valle inferior del Rio
Chubut, provincia de Chubut; Formacién Gaiman, Mioceno temprano.

Materiales referidos: MLP 5-15, craneo incompleto, sin rostro, con peridtico izquierdo articulado.
Otros materiales referidos por Cabrera (1926) a este taxon corresponden al MLP 5-21 (dos ramas
mandibulares completas), y al MLP 5-30 (cinco vértebras cervicales). En el caso del MLP 5-21, un
andlisis de contenido de nitrogeno y de coligeno del ejemplar permitié determinar que estos
materiales no son asignables a una edad Miocena. Por otro lado el MLP 5-30 no pudo ser localizado

para su estudio.
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Procedencia geografica y estratigrafica: Cerro Castillo, Barranca Sur en el Valle inferior del Rio

Chubut, provincia de Chubut; Formacién Gaiman, Mioceno temprano.

Balaenidae indet.

MPEF-PV-1122: craneo incompleto, con region rostral parcialmente preservada, perioticos y bulla.
Procedencia geografica y estratigrafica: playa Punta Pardelas, al este de Puerto Pirdmides, costa
Norte del Golfo Nuevo; Peninsula Valdés, Chubut; Formacion Puerto Madryn, Mioceno tardio.
CH-P33-01: craneo incompleto, sin rostro, con ambos peridticos articulados.

Procedencia geografica y estratigrafica: Puerto Pirdmides, Golfo Nuevo, Peninsula Valdés, Chubut;
Formacion Puerto Madryn, Mioceno tardio.

MPCNyO 290: craneo incompleto, sin region rostral, con ambos timpano-peridticos articulados.
Procedencia geogrdfica y estratigrdfica: restinga de la costa Sur del Golfo San José, Lote 39,

Peninsula Valdés, Chubut; Formacion Puerto Madryn, Mioceno tardio.

Balaenidae indet.
MACN 13221: bulla timpanica derecha.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica: Parand, Entre Rios, Formacion Parana, Mioceno tardio.

Otros especimenes de balénidos extintos consultados y utilizados en los estudios comparativos
son los siguientes:
Balaenula astensis:
Holotipo: MSNT li2555, Trevisan 1941, craneo con parte de la region rostral preservada, peridtico
izquierdo y fragmentos de ambas mandibulas.

Procedencia geografica y estratigrafica: Portacomaro, Italia, Plioceno temprano.

Balaenula balaenopsis:
Holotipo: IRSNB M.853; Van Beneden (1872, 1880); esqueleto casi completo incluyendo porcion
posterior del craneo, bulla timpanica, vértebras, fragmentos del esterndn y costillas.

Procedencia geografica y estratigrafica: Stuyvenberg, Bélgica, Plioceno temprano-tardio.

Balaena montalionis:
Holotipo: MSNT li2357; Capellini (1904), Bisconti (2000, 2003); craneo incompleto, donde falta por
completo la region rostral, y el complejo timpano-peridtico.

Procedencia geografica y estratigrafica: Casina, Italia, Plioceno tardio.
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Balaena ricei:

Holotipo: USNM 22553, Westgate & Whitmore Jr. (2002); craneo incompleto con region rostral
parcialmente preservada (maxilar derecho y vomer), peridtico derecho, martillo, yunque y estribo,
mandibula, 7 vértebras cervicales, 3 tordcicas, 2 lumbares, 16 caudales, chavrones, algunos elementos
de la aleta derecha (escdpula, humero, radio, ulna, y 4 metacarpales), framento de esternén, y 8
costillas.

Procedencia geografica y estratigrafica: Hampton, Virginia (EEUU), Yorktown Formation, Plioceno

tardio.

Balaenella brachyrhynus:
Holotipo: NMB 42001, Bisconti (2005); crdneo casi completo, sin mandibulas, con complejo timpano-
periotico derecho.

Procedencia geografica y estratigrafica: Antwerp, Bélgica, Plioceno temprano.

Eubalaena belgica:
Holotipo: IRSNM CtM 879a-f, Abel (1941); Bisconti (2000, 2003), craneo incompleto, donde falta por
completo la region rostral.

Procedencia geografica y estratigrafica: Antwerpen, Bélgica, Plioceno tardio.

Eubalaena shinshuensis:

Holotipo: SFMCV-0024, Kimura et al.,, (2007), Kimura (2009), crdneo casi completo y vértebra
lumbar.

Procedencia geogridfica y estratigrafica: Nagano, Japon, Gonda Formation, Mioceno tardio-

Plioceno temprano.

Los “arqueocetos” y misticetos extintos examinados para los estudios comparativos son:
Zygorhiza kochii: USNM 11962 (craneo completo, mandibulas y algunos elementos de la columna
vertebral); USNM 4679 (escapula); USNM 4680 (bulla timpanica izquierda); USNM 10857 (periotico).

Procedencia geografica y estratigrafica: Alabama, Estados Unidos, Eoceno medio.

Aetiocetus cotylalveus: USNM 25210 (holotipo).

Procedencia geografica y estratigrafica: Oregon, Estados Unidos, Oligoceno temprano.

Aetiocetus weltoni: UCMP 122900 (holotipo).

Procedencia geografica y estratigrafica: Oregon, Estados Unidos, Oligoceno tardio.
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Eomysticetus whitmorei: ChM PV 4253 (holotipo); Sanders & Barnes, 2002.
Procedencia geografica y estratigrafica: South Carolina, Estados Unidos, Chandler

Bridge Formation, Oligoceno tardio.

Pelocetus calvertensis: USNM 11976 (holotipo).

Procedencia geografica y estratigrafica: Maryland, Estados Unidos; Mioceno tardjio.

Diorocetus hiatus: USNM 16783 (holotipo).

Procedencia geografica y estratigrafica: Maryland, Estados Unidos, Mioceno medio.

Los ejemplares utilizados en el analisis filogenético se detallan en el Capitulo 5 (seccion 5.1.1.1).

2.2.2 Estudios de anatomia blanda

Los estudios de la anatomia blanda de la cabeza de Eubalaena australis se efectuaron a partir
de disecciones anatémicas de 10 crias y un neonato varados en las costas de Peninsula Valdés y Puerto
Madryn en la temporada 2009-2011.

Para ejemplificar la condicion de necropsia de los especimenes, se utilizaron las siguientes
categorias (Programa de Monitoreo Sanitario Ballena Franca Austral):
1-Carcasa fresca: apariencia normal; generalmente pocas lesiones por carroiieros; olor fresco; piel
levemente seca o arrugada, mucosas y ojos levemente secos; ausencia de hinchazén por gases;
musculatura muy conservada y de coloracion rojiza.
2-Moderada descomposicion: Carcasa intacta; hinchazén por gases evidente; piel agrietada y
desprendimiento en algunas zonas, posibles lesiones por carrofieros; mucosas secas; ojos hundidos o
ausentes. La mayor parte de 6rganos y musculatura internos con estructura conservada, musculatura
de coloracion rosada.
3-Descomposicion avanzada: carcasa intacta pero colapsada; piel agrietada, severos dafios por
carrofieros; fuerte olor, grasa y musculo que se desgarran ficilmente; huesos que se desprenden
facilmente; 6érganos internos y musculatura licuefactos.

4- Momificada o resto de esqueleto: Carcasa desecada; restos de piel y huesos.

Los ejemplares analizados fueron los siguientes:
Ejemplar 02-09: macho, largo corporal=5,90m; condicioén de necropsia: 1
Ejemplar 03-09: macho, largo corporal desconocido; condicion de necropsia: 3

Ejemplar 04-09: macho, largo corporal=5,25m; condiciéon de necropsia: 2

Capitulo 2: Materiales y Métodos




;i d.?’l’ll'i'mv,j: ’4.7 =
o

ey —
O

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Ejemplar o1-10: macho, largo corporal=4,96m; condicion de necropsia: 1
Ejemplar o02-10: macho; largo corporal= 6,34m; condicion de necropsia: 1
Ejemplar 03-10: macho; largo corporal=5,20m; condiciéon de necropsia: 2
Ejemplar o4-10: hembra; largo corporal=4,90m; condicién de necropsia: 1
Ejemplar: o5-10: macho; largo corporal=7,30m; condicidn de necropsia: 2
Ejemplar o1-11: macho; largo corporal= 5,10m; condicion de necropsia: 2
Ejemplar o2-11: macho, largo corporal= 5,73m; condicion de necropsia: 2

Ejemplar 03-11 (CNPMAMM 748): macho; largo corporal=3,64m; condicion de necropsia: 1

Otras especies de misticetos diseccionadas y utilizadas en los estudios comparativos son:
Caperea marginata (NMNZ TMP o011345): la tesista particip6 en la diseccion de un ejemplar juvenil de
esta especie en el Museum of New Zealand Te Papa Tongarewa, (Nueva Zelanda), donde se
exploraron principalmente las estructuras blandas de la cabeza.

Balaenoptera spp.y Megaptera: se diseccionaron varias muestras de o0jos y estructuras periorbitales, asi
como también estructuras blandas de la region nasal depositadas en el Icahn School of Medicine at
Mount Sinai (Nueva York, E.E.U.U)

Balaenoptera bonaerensis (CNPMAMM 750): diseccion a campo de la cabeza de un ejemplar juvenil,

(Puerto Madryn, Argentina).

2.3 Métodos

Eubalaena australis como modelo neontolégico de comparacion. Como se detallé en la
introduccion, la escasez de informacion anatémica de los balénidos actuales ocasiono que, en el marco
de esta tesis, se efectuaran estudios previos en detalle de la anatomia blanda y 6sea de los balénidos
actuales. Para ello se realizé una primera exploracion morfoldgica de E. australis. A esto se sumo el
andlisis de Balaenoptera bonaerensis y B. physalus como representantes de los balenoptéridos y
Caperea marginata como Unico representante viviente de los cetotéridos. Como resultado de estas
observaciones se determin6 que los patrones morfologicos generales eran semejantes entre los tres
grupos, y se seleccion6 Eubalaena australis como modelo neontoldgico para esta tesis. Esta decision
estuvo basada en que, desde la década del "70, esta poblacion es objeto de estudio de varios grupos de
investigacion, con lo cual se ha recabado gran cantidad de informacion relacionada con aspectos
bioldgicos, ecologicos, sociales y etoldgicos. A esto se suma que, todos los afios se registran
varamientos de esta especie en las costas de Peninsula Valdés, especialmente de crias, los cuales son
relevados por personal del “Programa de Monitoreo Sanitario de la Ballena Franca Austral”’. Esta

situacion brinda la ventaja tnica de acceder a ejemplares frescos y de pequefio tamafio, muy utiles
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para estudios de la anatomia blanda, asi como también a varios esqueletos de distintas edades. En este
contexto, y gracias a la colaboracion de esta red de varamientos, se dispuso de abundante material
osteologico y blando para diseccionar, efectuar tomografias y resonancias, que, junto con la abundante
informacion publicada sobre su ciclo de vida, hacen de esta especie un excelente modelo
neontoldégico de comparacion con los balénidos miocenos. Complementariamente, esta informacion
fue comparada con aquella disponible en la literatura de otros balénidos, como Eubalaena glacialis y
Balaena mysticetus asi como también de otras especies de misticetos. Las diferencias morfolédgicas

observadas entre balénidos, cetotéridos y balenoptéridos fueron sefialadas oportunamente.

2.3.1 Estudios osteologicos

El holotipo y especimenes referidos de Morenocetus parvus fueron preparados y acondicionados
por el personal técnico del Departamento de Paleontologia Vertebrados del Museo de La Plata para su
re-descripcion. En el caso de los ejemplares de balénidos del Mioceno tardio de Patagonia, los mismos
fueron acondicionados y preparados por el personal técnico del Museo Paleontoldgico “Egidio
Feruglio” (Trelew) y por la tesista. Los estudios anatémicos descriptivos incluyeron la toma de notas,
fotografias digitales y medidas de los especimenes. En la toma de fotografias se utilizo una cadmara
Nikon D3000 y un lente 18.0-55.0mm f/3.5. Por otro lado, para un estudio mas detallado de las
estructuras internas del crdneo, especialmente el oido, se efectuaron tomografias computadas

helicoidales de los especimenes fésiles y actuales.

2.3.1.1 Terminologia osteoldgica

En la descripcion anatomica del craneo de los balénidos se utilizé principalmente la
terminologia osteoldgica propuesta por Mead & Fordyce (2009), Fraser & Purves (1960) y Bisconti
(2005). En particular, para la descripciéon del complejo timpano-peridtico se utilizé la terminologia de
Mead & Fordyce (2009), Geisler & Luo (1996) y Ekdale et al. (2011). Dada la diversidad de terminologia
osteologica presente en la literatura cientifica de los cetaceos, se efectuardn algunas aclaraciones con
respecto a ciertas estructuras osteologicas del craneo, especialmente del complejo timpano-peridtico
de los cetaceos, con énfasis en los misticetos.
Crdneo
Caja craneana: esta definido por los huesos que encierran el cerebro. Consiste en el escudo occipital
(supraoccipital y exoccipitales) posteriormente, el interparietal dorsalmente, el parietal y escamoso
lateralmente, el frontal y etmoide anteriormente y el basioccipital, timpano-peridtico y esfenoides

ventralmente.

Capitulo 2: Materiales y Métodos




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Rostro: es definido como la porcion anterior de la caja craneana y consiste en el maxilar, premaxilar, y
vomer. Desde un punto de vista morfométrico, el rostro esta delimitado posteriormente por una linea

que atraviesa las muescas anterorbitales en el maxilar.

Cresta nucal (=cresta occipital o cresta lambdoidal). Se identifica como cresta nucal el contacto del

exoccipital con el escamoso.

Cresta temporal: la cresta temporal es una continuacién anterior de la cresta nucal. Antero-
dorsalmente estd formada por el frontal y postero-dorsalmente por el parietal. La cresta temporal se
desarrolla lateralmente sobre el proceso zigomatico del escamoso donde se define como cresta

supramastoidea.

Cresta orbitotemporal: corresponde a la porcion anterior de la cresta temporal y en los misticetos se

desarrolla en el margen posterior del proceso supraorbitario del frontal.

Canal infraorbitario: el canal infraorbitario lleva el nervio infraorbital, que es la rama infraorbitaria
del nervio maxilar (segunda rama del trigémino, V,). En los mamiferos no cetdceos, este canal
comienza posteriormente dentro de la drbita en el foramen maxilar y termina anteriormente en el
foramen infraorbitario. En los cetaceos, debido a la telescopizacion del craneo, ha habido una
confusion en la nomenclatura de las aperturas proximal y distal de este canal. La apertura proximal
(posterior, orbital) se denomina foramen infraorbitario ventral mientras que la apertura distal

(facial o anterior) del canal se denomina foramen infraorbitario dorsal.

Hiato craneal (=fisura basicapsular): es el espacio entre el peridtico y el exoccipital, basioccipital,
aliesfenoides, escamoso y parietal. En este espacio confluyen el foramen laceratum posterior, el
foramen yugular y del meato auditivo interno, condicién comun a la mayoria de los cetaceos

actuales.

Foramen carotideo: en los cetdceos actuales la arteria cardtida interna degenera durante el
desarrollo, y la irrigacion de la cavidad craneal es asumida en su mayor parte por la arteria cardtida
externa y por la red admirable espinal (Geisler & Luo, 1998). La transmisién de vestigios de esta
arteria hacia la cavidad craneal se produce a través del foramen carotideo ventral, el cual se ubica
sobre la superficie medial de la ldmina dorsal del pterigoides. El foramen carotideo dorsal abre en la
superficie dorsal del basiesfenoides, el cual es visible en los neonatos pero se oblitera en los adultos

(Ridewood 1923; Walmsley, 1938; Vogl & Fisher, 1981).
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Foramen oval: en los mamiferos no ceticeos, el foramen oval corresponde a la salida de la rama
mandibular del trigémino (V;), el cual perfora tnicamente el aliesfenoides. En los odontocetos se
mantiene esa condicion, mientras que en los misticetos adultos, debido a la reduccion del
aliesfenoide y a la superposicion de otros huesos (escamoso y el pterigoides), el aliesfenoides no esta
perforado por el foramen oval. La salida del nervio V; del crdneo se produce a través de un
canal/surco en el aliesfenoide, localizado en el extremo anterior del hiato craneal. Desde alli el
nervio V; se dirige hacia la mandibula a través de un foramen o muesca en el escamoso y/o
pterigoides, el cual se denomina foramen pseudoval (ya que no es homdlogo al foramen oval

presente en los odontocetos y en los restantes mamiferos).

Peridtico

Canal facial: en los mamiferos el canal facial transmite el nervio facial (VII) dentro del periotico.
Este comprende el camino del nervio facial desde el meato auditivo interno (dorsalmente) hasta el
foramen estilomastoideo (lateralmente). En la mayoria de los Neoceti, debido a que el foramen
estilomastoideo esta ausente, la apertura distal o ventral del canal facial es en el oido medio, en
posicion lateral y levemente anterior a la fenestra oval, a través de la apertura externa o distal del

canal facial.

Mandibula
Cuerpo mandibular: se define de esta forma a la region de la mandibula que se extiende desde el

extremo anterior hasta el proceso coronoides.

Rama mandibular: constituye aquella porcién de la mandibula posterior al proceso coronoides.

Surco milohioideo: se ubica en la superficie ventro-medial del cuerpo mandibular y constituye un
vestigio del canal que ocupa el cartilago de meckel durante la ontogenia (Eschricht & Reinhardt,

1866; Novacek, 1993). Dicho canal es el sitio de insercién del musculo milohioideo.

Complejo del seno pterigoideo: una de las modificaciones mas notables del basicraneo de los
cetaceos es el desarrollo de una extension anterior del tubo de Eustaquio, la cual forma una serie de
senos aéreos conocidos como complejo del seno pterigoideo. Estos senos son plexos fibro-venosos
asociados a espacios de aire, que excavan la superficie de los huesos formando cavidades o senos. En
los misticetos este complejo esta formado por los siguientes senos:

1) Seno pterigoideo: es la cavidad que se ubica enteramente en la ldmina dorsal del

pterigoides, entre la ldmina media y la lamina lateral del pterigoides.
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2) Seno peribullar: esta asociado al oido medio, y se desarrolla entre el complejo
timpano-peridtico y las crestas basioccipitales, sobre la superficie lateral de las crestas
basioccipitales. A diferencia del seno pterigoideo, este seno carece de una fosa en el
hueso.

3) Seno posterior o péstero-lateral: es una extension del seno peribullar que se desarrolla

sobre los procesos paraoccipitales.

2.3.1.2 Orientacion
Términos para la orientacion de estructuras anatomicas. Los términos utilizados para la
orientacion del cuerpo y esqueleto de los balénidos son los siguientes (Fig. 2.1; 2.2):

% Plano sagital: refiere a un plano vertical que se ubica a lo largo de la linea media y

longitudinal del cuerpo y divide el cuerpo en una mitad derecha y otra izquierda.

% Plano transversal: refiere a un plano vertical que corta a través del eje longitudinal del cuerpo

y lo separa en una seccidn anterior y otra posterior.

% Plano horizontal: refiere a un plano horizontal que se ubica en posicion perpendicular al
plano sagital y transversal y separa el cuerpo en una porcion dorsal y otra ventral.
% Dorsal/ventral: refiere a un eje longitudinal vertical que designa las direcciones hacia arriba

(hacia el lomo) o hacia abajo (hacia el vientre) respectivamente.
¢ Anterior/posterior: referidas a un eje longitudinal horizontal que designa las direcciones

hacia la cabeza o hacia la aleta caudal respectivamente.
¢ Medial/Lateral: refiere a una direccion longitudinal hacia la linea media o sagital del cuerpo o

hacia afuera de ese plano respectivamente.

Orientacion del craneo de los balénidos extintos. En los balénidos actuales el rostro es
muy arqueado y la caja craneana presenta una orientacion predominantemente vertical para
permitir el anclaje de los huesos del rostro. En los balénidos el arqueamiento del rostro y la
orientacion vertical del escudo occipital implica que el largo céndilo basal del craneo (LCB; tomado
en linea recta desde el margen posterior de los condilos occipitales hasta el extremo mds anterior del
rostro) no sea homologo al de los restantes cetdceos y, ademads, el largo total del craneo resultada
subestimado. La orientacion anatémica del craneo en los balénidos extintos es conflictiva ya que en
la mayoria de los especimenes no se conserva el rostro, por lo cual es dificil determinar el grado de
inclinacion de la caja craneana. Esto tiene un impacto muy importante en la interpretacion de
muchos caracteres (e.g. la orientaciéon del supraoccipital). Con el objetivo de orientar el craneo de los
balénidos extintos, se exploraron en Eubalaena australis puntos anatémicos (y estructuras blandas
asociadas) que brindaran informacion sobre la posicion anatomica del craneo in vivo. Los puntos

anatdmicos que brindan un buen marco de referencia para orientar el craneo son:
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1. Orientacion del proceso postglenoideo: en E. australis la orientacion del proceso
postglenoideo es ventro-posterior, lo cual define la posicion de la fosa glenoidea para la
articulacion témporo-mandibular (Fig. 2.3A).

2. Posicion del foramen magnum: este punto anatémico permite orientar el craneo en relacién
a la columna vertebral. En E. australis la espina neural sale del craneo a través del foramen
magnum en posicion dorsal; en consecuencia el foramen magnum esta orientado formando un
angulo agudo con respecto al plano horizontal del craneo (Fig. 2.3B).

3. Posicion de la fosa nasal: la fosa nasal se ubica en la regién postero-dorsal del craneo, y su
porcion mas posterior (lugar donde se emplaza el blowhole o narina blanda) se ubica en forma

perpendicular al plano transversal del craneo (Fig. 2.3 A).

2.3.1.3 Madurez osteologica

Estadios de edad en los balénidos actuales. El establecimiento de categorias de edad en los
misticetos es un tema dificil de abordar dada la falta de caracteres externos diagndsticos para cada
edad y la dificultad para realizar un seguimiento de la historia de vida de los individuos. Una
aproximacion interesante para resolver esta problematica fue efectuada por Sironi y colaboradores
(2005) en la ballena franca del Norte (Eubalaena glacialis). En este estudio determinaron que el largo
de la cabeza crece en una determinada proporcién con respecto al largo corporal (Sironi et al., 2005).
De este modo, en las crias el largo de la cabeza (medido desde el extremo del rostro hasta el
espiraculo) representa un 15% del largo corporal, mientras que en adultos es del 21%. Esta proporcion
combinada con el largo corporal, permitid establecer las siguientes categorias (Sironi comm.pers.,
2013):

Cria: hasta gm (largo de la cabeza representa entre un 15-16% del largo corporal)

Juvenil/Subadulto: entre 9 y 12m (largo de la cabeza entre un 17-19% del largo corporal)

Adulto: 12 m o0 mas (largo de la cabeza representa un 20% o mas del largo corporal)

El esquema anteriormente planteado para E. glacialis es consistente con la informacion
bioldgica y/o del ciclo de vida conocido por el “Programa de Monitoreo Sanitario de la Ballena Franca
Austral” en E. australis. Esto da una base empirica importante para examinar las formas actuales y
extintas, y es el esquema que se utilizard en esta tesis.

Madurez fisica u osteologica. La madurez osteoldgica en los balénidos fue evaluada sobre la
base del patrén de cierre de las suturas del basicraneo: basioccipital/basiesfenoides,
basioccipital/exoccipital y supraoccipital/ exoccipital. Este patrén de suturas fue previamente
explorado en los balenoptéridos y para su andlisis se propusieron cuatro categorias (Walsh & Berta,

2011):
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Estadio SRu: suturas abiertas
Estadio SR2: suturas parcialmente cerradas
Estadio SR3: suturas cerradas, pero aun se observa la linea de union entre los huesos
Estadio SR4: sutura fuertemente cerrada, sin observarse la linea de union entre los huesos.
Dichas categorias seran utilizadas para caracterizar el grado de cierre de las suturas

anteriormente mencionadas.

2.3.1.4 Medidas utilizadas
Las medidas craneanas, del complejo timpano-periotico y de la mandibula utilizadas fueron
tomadas de diferentes fuentes bibliogrificas (Bisconti, 2005, 2010, 2012; Steeman, 2009). A estos
parametros se adicionaron otras medidas desarrolladas en esta tesis (marcadas por un asterisco). Las
medidas fueron obtenidas en Eubalaena australis y en los balénidos miocenos, y se incluyen en el
Apéndice del capitulo 4.

Las medidas se detallan a continuacion:

CRANEO

Largo condilobasal

Ancho bizigomatico

Largo del rostro

Ancho del rostro en la base (a nivel de las muescas antorbitales)
Ancho del craneo entre los procesos postorbitarios del frontal*
Ancho del craneo entre los procesos preorbitarios del frontal*
Ancho del craneo a nivel de los exoccipitales*

Alto del craneo a nivel del vértex

SUPRAOCCIPITAL

Ancho del supraoccipital por delante del foramen magnum*
Ancho del supraoccipital a la mitad del largo*

Ancho del supraoccipital en el extremo anterior (a 10 cm del borde anterior)*
Largo del supraoccipital

EXOCCIPITAL

Didmetro transverso del condilo

Didmetro dorso-ventral del condilo occipital

Didmetro transverso del foramen magnum

Didmetro dorso-ventral del foramen magnum
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Distancia entre el borde lateral del exoccipital y el margen lateral del condilo
Ancho de los condilos occipitales mas el foramen magnum

FRONTAL

Ancho antero-posterior del proceso supraorbitario del frontal en el extremo*
Ancho transversal del proceso supraorbitario del frontal

Ancho del proceso supraorbitario del frontal en la constriccion*®

Ancho del canal optico en su porcion medial*

Ancho del canal 6ptico en su porcion lateral*

Largo de la region interorbitaria

Largo del canal dptico

Largo del margen dorsal de la drbita entre los procesos pre y postorbitario
Altura dorso-ventral de la 6rbita

FOSA TEMPORAL

Didmetro antero-posterior de la fosa temporal

Didmetro transverso de la fosa temporal

NASALES

Largo de los nasales a lo largo de la linea media

Ancho maximo de ambos nasales

Ancho maximo del nasal derecho en la linea media

Idem izquierdo

Ancho maximo del nasal derecho en el extremo posterior*

Idem Izquierdo*

Ancho maximo de la fosa nasal

Largo de la fosa nasal*

MAXILAR

. Largo linear del maxilar

Ancho posterior del maxilar

PREMAXILAR

Largo del premaxilar

PERIOTICO

Largo del proceso posterior

Ancho en la mitad medial del proceso posterior*
Ancho en la mitad lateral del proceso posterior*
Largo del proceso anterior del periético

Ancho del proceso anterior del peridtico excluyendo la proyeccion lateral
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. Ancho del proceso anterior del peridtico incluyendo la proyeccién lateral
. Largo de la proyeccion lateral de la tuberosidad lateral

. Ancho de la proyeccidn lateral de la tuberosidad lateral

. Largo antero-posterior de la pars coclearis

. Diametro transverso de la pars coclearis

. Diametro dorso-ventral de la fenestra coclear

. Diametro transverso de la fenestra coclear

. Didmetro maximo de la fenestra oval

. Didmetro minimo de la fenestra oval

. Didmetro dorso-ventral del meato auditivo interno (sensu lato)

. Didmetro 4ntero-posterior del meato auditivo interno (sensu lato)
. Didmetro maximo de la apertura interna del canal facial

. Didmetro maximo del meato auditivo interno sensu stricto

. Didmetro maximo del foramen endolinfatico

. Didmetro maximo del foramen perilinfatico

BULLA TIMPANICA

Largo antero-posterior maximo

Ancho posterior en vista ventral

Ancho anterior en vista ventral

Ancho a nivel del proceso sigmoideo (incluyendo el proceso) en vista ventral
Ancho a nivel del proceso conico

Alto a nivel del proceso sigmoideo

Alto a nivel del proceso conico

Ancho transverso de la apertura de Eustaquio

MANDIBULA

Largo de la mandibula (lineal)

Largo de la mandibula (curvilineo)

Altura de la rama mandibular a 500 mm del extremo anterior
Altura de la rama mandibular a 1000 mm del extremo anterior
Altura del condilo mandibular

Ancho del condilo mandibular

Alto del foramen mandibular

Ancho del foramen mandibular

Altura de la rama mandibular a nivel del proceso coronoides

Distancia entre el proceso coronoides y el cdndilo mandibular
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79. Altura del cdndilo mandibular

2.3.1.5 Tomografias helicoidales computadas
Para un estudio osteologico mas detallado de los balénidos extintos y actuales, especialmente
de la region auditiva, se efectuaron tomografias computadas helicoidales y una resonancia magnética.
Asimismo se tomografio el oido de un balenoptérido (Balaenoptera sp.) a los fines comparativos. Las
tomografias de los ejemplares de Eubalaena australis y del ejemplar MPEF-PV-1122 (balénido del Mioceno
tardio de Patagonia) se efectuaron en el Instituto del Diagnostico del Este del Chubut (Idech; Puerto
Madryn), mientras que la tomografia de Morenocetus se efectu6 en el Sanatorio IPENSA (La Plata). A
continuacidn se detallan los especimenes tomografiados:
a) Morenocetus parvus (MLP 5-11): crdneo completo y region auditiva, espesor de los cortes 1 mm.
b) Balaenidae indet. (MPEF-PV-1122): periotico derecho, espesor de corte 1 mm; 120 Kv, 100 mA;
matriz 512; separacion de imagenes o.5.
¢) Eubalaena australis (ejemplar 03-11; neonato): tomografia del lado izquierdo de la cabeza, espesor
del corte 10 mm y 3 mm (8o mA, 120 Kv); tomografia de la region del oido de 1 mm de espesor (120
Kv, 9o mA). Resonancia magnética de la cabeza del lado izquierdo.
d) E. australis (cria, S/N, coleccion del CNPMAMM): tomografia de complejo timpano-peridtico
izquierdo, espesor del corte 1 mm (120 Kv, 40 mA).
e) E. australis (adulto, S/N, coleccion del CNPMAMM): tomografia del peridtico izquierdo, espesor de
corte 1 mm.
f) Balaenoptera spp. (adulto, S/N, coleccion del CNPMAMM): tomografia de periotico derecho,
espesor de corte 1 mm (80 mA, 120 Kv).
g) B. bonaerensis (cria, CNPMAMM 750): tomografia del complejo timpano-peridtico derecho, espesor

de corte 1 mm (60 mA, 120 Kv).

2.3.2 Estudios de anatomia blanda

Para efectuar los estudios descriptivos de la anatomia blanda de Eubalaena australis, asi como
también de las otras especies de misticetos analizadas, se efectuaron disecciones en el campo y en
laboratorio siguiendo los protocolos estandar de diseccion de cetdaceos (Geraci & Lounsbury, 1993). Se
tomd un registro fotografico y videografico detallado junto con notas, medidas y dibujos, ademas de la
toma de muestras para estudios histoldgicos. Para el estudio de las estructuras in situ se utilizo la
tomografia computada y la resonancia magnética del ejemplar 03-11.

Para complementar los estudios macro-anatémicos, se efectuaron cortes histologicos de

distintas estructuras blandas de ejemplares de E. australis que fueron procesados en el Laboratorio de
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Histologia del Centro Nacional Patagénico. Las muestras fueron fijadas en formol (8%), deshidratadas en
etanol, embebidas en parafina, cortadas en secciones de 7 pm con un micréotomo y montadas en
portaobjetos. La tincidn se realizo con hematoxilina-eosina y tricromico de Masson y fueron estudiadas

bajo microscopio optico.

2.3.2.1 Terminologia anatémica

Para la identificacién y denominacion de las estructuras blandas se utilizaron referencias
bibliogréficas anatémicas generales (e.g. Nomina Anatomica Veterinaria, 2012) y otras mds especializadas
en cetdceos como Carte & Macalister (1868), Eschricht & Reinhardt (1866), Shulte (1916), Henry et al.,
(1983), Heyning & Mead (1990), Lillie (1910) y Johnston et al., (2009). En particular, para la identificacion
y nominacion de los musculos nasales y faciales descriptos se utilizo el criterio topoldgico (i.e.
correspondencia en la posicion relativa de los musculos) siguiendo la descripcion de Carte & Macalister
(1868). Para la identificacion y descripcion de estructuras en los cortes histologicos se utilizo Dellmann

(1994) y Bacha & Wood (1991).
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Capitulo 3

Contexto Geologico

La historia geoldgica de la Patagonia extraandina estuvo marcada por una serie de
ingresiones marinas del Océano Atlantico durante el Terciario, lo cual produjo la depositacion de
secuencias marinas alternadas con secuencias continentales (Mallumidn, 1999). Estos afloramientos,
bien expuestos en el este y oeste de la Patagonia, representan importantes yacimientos fosiliferos del
Paleoceno, el Eoceno tardio, el Oligoceno-Mioceno temprano-medio, y el Mioceno tardio temprano.

Durante el Mioceno hubo al menos dos ingresiones marinas que cubrieron gran parte de la
Patagonia y la region Chacopampeana. La primera ingresidn, conocida como “Patagoniense”, ocurrié
durante el Oligoceno tardio-Mioceno temprano, donde el mar ocupd gran parte de la Patagonia sin
afectar la regién chacopampeana (Fig.3.1). Una segunda y ultima ingresién, conocida como
“Entrerriense o Paranaense” (“Mar Entrerriense”), se produjo durante el Mioceno medio-tardio vy
afect6 a la Argentina (la llanura Chacopampeana y la parte noroeste de la Patagonia) Uruguay y el
Sur de Brasil (Feruglio, 1949; Scasso & del Rio, 1987; Uliana & Biddle, 1988) (Fig. 3.2).

Tradicionalmente, los sedimentos marinos terciarios correspondientes a estas ingresiones
han sido nominados en wunidades cronoestratigraficas informales, @ como “Patagoniense”,
“Entrerriense” y “Rionegrense” (D’Orbigny, 1842; Darwin, 1846; Ameghino, 1906; Frenguelli, 1927;
1935; Simpson, 1935; Feruglio, 1949). Esta designacion se efectuo en base a la naturaleza de las rocas
constituyentes, sus relaciones estratigraficas y la fauna que incluyen (Cione & Tonni, 1995).
Posteriormente, estos niveles fueron asignados a unidades litoestratigraficas formales. De este forma
los sedimentos "Patagonienses”, que afloran en la region del Valle inferior del Rio Chubut, Puerto
Madryn e Istmo Ameghino, fueron asignados en la Formacién Gaiman (Haller & Mendia, 1980) (Fig.

3.3), mientras que los afloramientos del “Entrerriense” y "Rionegrense”, en el area de Peninsula
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Valdés y alrededores de la ciudad de Puerto Madryn, se asignaron a la Formacion Puerto Madryn
(Haller, 1978) (Fig. 3.4). Asimismo, los afloramientos "Entrerrienses" en los alrededores de la ciudad
de Parand (Entre Rios), fueron asignados a la Formacion Paranad (Yrigoyen, 1969).

Scasso & del Rio (1987) efectuaron un analisis paleoambiental de los afloramientos miocenos
del area de Peninsula Valdés y alrededores, y sugirieron la presencia de un unico ciclo sedimentario.
Este ciclo fue de caracter regresivo, abarco al “Patagoniense”, al “Entrerriense” y al “Rionegrense”, y
la retirada del mar se produjo desde el oeste y sudoeste hacia el este y noreste. El modelo
paleoambiental propuesto por estos autores indica que los sedimentos iniciales ("Patagoniense”) se
habrian depositado en un ambiente de plataforma de poca profundidad y baja energia, mientras que
los sedimentos del "Entrerriense" se habrian depositado en un ambiente somero dominado por
tormentas y por la accién de mareas. Las secuencias del "Rionegrense" corresponderian a depdsitos

en ambientes de planicies de marea con menor influencia de tormentas (Scasso & del Rio, 1987).

3.1 Formacion Gaiman

Los primeros estudios de los sedimentos terciarios marinos aflorantes en la regiéon del valle
inferior del rio Chubut, fueron efectuados por Frenguelli (1935) y Feruglio (1949) y, mas
recientemente, por Haller & Mendia (1980), Mendia & Bayarsky (1981) y Scasso & Castro (1999). En
particular, Haller & Mendia (1980) asignan los sedimentos “patagonianos” de este sector a la
Formacion Gaiman, y designan como localidad tipo Loma Blanca (Bryn Gwyn), frente a la localidad
de Gaiman.

La Fm. Gaiman, de aproximadamente 140m de espesor, se compone de materiales
piroclasticos finos, los cuales provendrian de las erupciones volcanicas producidas en el Macizo
Norpatagénico (Ardolino, 1981). La litologia predominante son lutitas, tobas peliticas y arenosas, de
coloracion gris, blanco-amarillenta, areniscas tobdceas grises y coquinas (Scasso & Castro, 1999). La
parte inferior de la Fm. Gaiman tiene 2om de grosor y esta formada por una alternancia de estratos
gruesos, de arenas gruesas con ondas y estructuras de tormenta, y estratos finos, de limolitas
tobdceas con fuerte bioturbacion. Estas estructuras sugieren un ambiente de sedimentacion de alta
energia alternado con uno de baja energia. Los niveles inferiores de la Fm. Gaiman son portadores de
restos de vertebrados, moldes de bivalvos, y niveles muy delgados de Ostrea. La parte superior de la
Fm. Gaiman presenta 3om de grosor, es de coloraciéon blanquecina a gris claro y levemente mas
oscura que la porcion inferior. Se compone de limolitas tobdceas intercaladas con lutitas, algunas
coquinas y conglomerados fosfaticos (Scasso & Castro, 1999).

En el valle inferior del rio Chubut, la Fm. Gaiman suprayace a la Formacién Sarmiento, la

cual esta compuesta de sedimentos continentales de coloracién amarillo-grisaceo, portadores de
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abundante fauna de mamiferos de edad colhuehuapense. En este sector la Fm. Gaiman infrayace

discordantemente a la Formacién Puerto Madryn (Mendia & Bayarski, 1981).

3.1.1 Edad

La edad de la Fm. Gaiman ha sido ampliamente discutida en la literatura. La fauna de
moluscos de los géneros Venericor y Monophoraster, presente en las facies de la localidad de
Barranca Blanca, sugiere una edad Eoceno tardio (Camacho & Fernandez, 1956). Por otro lado,
Mendia & Bayarsky (1981) propusieron una edad Oligoceno tardio-Mioceno temprano para esta
formacion en base a la fauna de mamiferos (“Colhué-Huapi") de la Formacion Sarmiento (Oligoceno
tardio; Simpson, 1935). Sin embargo, posteriormente esta fauna fue asignada al Mioceno temprano
(Flynn & Swisher, 1995). La fauna de vertebrados marinos, principalmente peces y cetdceos, sugiere

una edad Mioceno temprano (Burdigalian) (Cione et al., 20u; Hilgen et al., 2012), edad que es

aceptada en este trabajo de tesis.

3.1.2 Fauna de vertebrados

Los vertebrados marinos asociados a la Fm. Gaiman corresponden a peces, cetdceos y aves
(Fig. 3.5). Entre los peces, se destaca una abundante fauna de condrictios elasmobranquios (e.g.
Isurus, Carcharocles, Hemipristis, Galeocerdo, Squalus, etc.), holocéfalos y teledsteos (e.g. Cione,
1978, 1986; Arriata & Cione, 1996; Cione & Azpelicueta, 2002). Las aves marinas mas abundantes son
los Spheniscidae, con al menos 4 especies (Acosta Hospitaleche, 2007; Acosta Hospitaleche et al.,
2008). El registro mas antiguo de anseriformes no voladores (Cayaoa bruneti) también proviene de la
Fm. Gaiman (Noriega et al., 2008). Los cetaceos estdn representados por los misticetos y los
odontocetos. Dentro de los misticetos, se registra la familia Balaenidae, con Morenocetus parvus, y
otros misticetos de afinidades inciertas (Aglaocetus moreni y Plesiocetus dyticus) (Lydekker, 1894;
Cabrera, 1926). En relacion a los odontocetos, se registran varias familias extintas, tales como
Squalodelphidae (con el ceticeo mdas abundante de la formacién, Notocetus vandebedeni),
Eurhinodelphidae (Argyrocetus patagonicus), Squalodontidae (Phoberodon arctirostris, Cabrera,
1926), Prosqualodontidae (Prosqualodon australis, Cabrera, 1926), Kentriodontidae (Kentriodon;
Cione & Cozzuol, 1990) y Physeteridae (Diaphorocetus pouchetti e Idiorophus patagonicus; Moreno,

1892; Lydekker, 1893).

3.1.3 Paleoambiente

Los niveles inferiores de la Fm. Gaiman fueron depositados en un ambiente de plataforma

7

ogico

: Contexto Geol




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

poco profundo, por debajo del tren de olas, con tasas de sedimentacion bajas y fuerte bioturbacion
(Scasso & del Rio, 1987; Scasso & Castro, 1999). Hacia los niveles superiores, se observa un cambio a
un ambiente de sedimentacion dominado por tormentas y, finalmente, depdsitos fluviales y de
marea. El andlisis de los depdsitos fosfdticos y la fauna de vertebrados marinos presentes en la Fm.
Gaiman sugieren cambios en los ambientes de depositacion, desde uno de aguas frias (en la base de
la formacién) a uno de aguas mas calidas (hacia la parte superior de la secuencia). Este evento estaria
vinculado con la formacién del arco volcanico en la region de las Islas Sandwich, lo cual impidio la
libre circulacion de la corriente circumpolar Antdrtica en el extremo sur de la Patagonia (Scasso &
del Rio, 1987; Scasso & Castro, 1999), ocasionando el calentamiento de las aguas del Atlantico

sudoccidental hacia el Mioceno medio.

3.2 Formacion Puerto Madryn

La Formacién Puerto Madryn aflora en los alrededores de la ciudad de Puerto Madryn hasta la
latitud del Eje Tentativo en el Istmo Ameghino (Fig. 3.4) y en los alrededores de la Peninsula Valdés.
La Fm. Puerto Madryn, de aproximadamente 200 m de espesor, estd formada por una intercalacion
de areniscas finas de color gris o amarillo, pelitas, limolitas blanquecinas y coquinoideos con matriz
arenosa o limosa (Scasso & del Rio, 1987; del Rio, 2000). La Fm. Puerto Madryn suprayace a la Fm.
Gaiman e infrayace a los “Rodados Patagonicos”. Estos tltimos corresponden a depodsitos de grava
arenosa de edad Plioceno - Pleistoceno temprana, que coronan la superficie de la Fm. Puerto

Madryn (Haller et al., 2001).

3.2.1 Edad

La edad de la Fm. Puerto Madryn ha sido ampliamente discutida. Los primeros estudios en
relacion a este tema, asignaron a la Fm. Puerto Madryn una edad de Mioceno tardio sobre la base de
la informacion proveniente de los invertebrados ostracodos y los foraminiferos (e.g. Garcia, 1970;
Malumian & Masiuk, 1973). Por el contrario, y sobre la base de la correlaciéon efectuada con las
sedimentitas del pozo YPF Ch.P.V. es-1, se asign6 a estos sedimentos una edad Mioceno
medio/tardio (Masiuk et al., 1976).

Por otro lado, sobre la base de la evidencia paleontoldgica, paleogeografica y paleoclimatica
provista por la fauna de moluscos, se propuso una edad Mioceno medio tardio (del Rio, 1988, 1990,
1991) y, posteriormente, Mioceno tardio (Martinez, 1994) para estos sedimentos. Asimismo, sobre la
base del contenido de algunos vertebrados marinos, se propuso también una edad Mioceno medio

para la Fm. Puerto Madryn (Cione, 1978; Cozzuol, 1993, 1996; Cione et al., 2005; Riva Rossi et al.,
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Las dataciones isotopicas de K/Ar, a partir de tobas volcanicas (9.41 Ma; Zinsmeister et al.,
1981), y de Sr*” /Sr** a partir de valvas de pectinidos (10 Ma + 0.3 Ma; Scasso et al., 2001), sugieren
para la Fm. Puerto Madryn una edad Mioceno tardio (Tortoniano temprano; Hilgen et al., 2012). Esta
edad es soportada también por evidencia palinoldgica (Palazzesi & Barreda, 2004; Barreda &
Palazzesi, 2007) y aquella proveniente de la fauna de moluscos (Martinez & del Rio, 2002; del Rio,

2004), y es aceptada en esta tesis.

3.2.2 Fauna de invertebrados

Los invertebrados son la fauna mds comudn de la Fm. Puerto Madryn, y los mas abundantes,
son los ensambles de moluscos bivalvos (pectinidos, ostreas, venéridos y arcoideos), acompanados
de briozoos, braquiopodos, equinodermos y artrépodos (e.g. del Rio, 1990, 2000, 2004). En
particular, los ensambles de bivalvos del Mioceno tardio presentaban una composicion distinta a los
de la actualidad, ya que estaban caracterizados por una fauna de carcter tropical coincidente con un
mar entrerriense de tipo cdlido. Hacia finales del Mioceno tardio, se observa una fuerte renovacion
faunistica con respecto a las asociaciones que se encuentran durante el Paleégeno, no sélo de los
bivalvos sino también de los otros grupos de invertebrados. Esta renovacién implicé la extincién y
aparicion de varios taxones, y el desplazamiento hacia el norte de otros (del Rio, 2000). Los cambios
en la composicion de la fauna se vinculan, por un lado, a un enfriamiento de las aguas del Atlantico
Sur por el establecimiento de la Corriente de Malvinas (ocurrido hacia finales del Mioceno tardio) y

por otro, a cambios en la productividad primaria de las aguas (Martinez & del Rio, 2002).

3.2.3 Fauna de vertebrados

A diferencia de lo que sucede con los invertebrados, los vertebrados no son abundantes en la
Fm. Puerto Madryn, pero son excepcionales en cuanto al buen estado de preservacion que presentan.
Esto ha sido vinculado a condiciones rapidas de sedimentacion, caracterizadas por un entierro
rapido ocasionado por grandes cantidades de sedimentos depositados en un corto periodo de tiempo
(Cione et al., 2011).

La fauna de vertebrados registrada en esta formacion corresponde a peces, aves y mamiferos
(Fig. 3.6). A diferencia de la Fm. Gaiman, los peces elasmobranquios son poco abundantes (e.g.
Carcharocles, Carcharias, Squatina y Myliobatis; e.g. Cione, 1978; Arratia & Cione, 1996) mientras que
los osteictios aparecen en muy buen estado de preservacion, con esqueletos completos y articulados
(Cozzuol et al., 1990; Riva Rossi, 1997; Riva Rossi et al., 2000). Las aves estan representadas por los

Sphenicidae, que son poco abundantes en la Fm. Puerto Madryn y solo se conocen por ejemplares
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fragmentarios, excepto por Madrynornis mirandus (Acosta Hospitaleche, 2003; Acosta Hospitaleche
et al., 2007a). Otras aves conocidas para la Fm. Puerto Madryn son los Anseriformes (Acosta
Hospitaleche et al., 2007b) y a una nueva especie de Ciconiidae (Noriega & Cladera, 2008). En lo que
respecta a los mamiferos marinos, los cetdceos encontrados en la Fm. Puerto Madryn corresponden
a linajes mas modernos que los presentes en la Fm. Gaiman (Cozzuol, 1996). De este modo, dentro
de los odontocetos se registran los Ziphiidae (con una nueva especie, Notoziphius bruneti; Buono &
Cozzuol, 2013), Physeteridae (con dos especies Preaulophyseter gualichensis y Aulophyseter
rionegrensis (Caviglia & Jorge, 1980; Gondar, 1975) y Eurhinodelphidae (restos fragmentarios;
Cozzuol, 1996). Los misticetos corresponden a los Balaenidae (nuevos ejemplares que se describiran
en el capitulo 4) y Cetotheridae sensu stricto (mandibula gen.et sp. indet; Buono et al., 2013). Otro
grupo de mamiferos marinos registrado en esta formacion corresponde a los pinnipedos, con el
Phocinae Kawas benegasorum, que constituye el primer y el mas antiguo registro de este grupo para
el Hemisferio Sur (Cozzuol, 2001).

Asimismo en los dltimos afos, se dio a conocer el primer ensamble de vertebrados
continentales provenientes de los niveles superiores de la Fm. Puerto Madryn. El mismo estd
compuesto por peces osteictios; aves Gruiformes, Anseriformes y Falconiformes; y mamiferos
xenartros, roedores y ungulados litopternos, y representa el primer ensamble de vertebrados
continentales del Mioceno tardio registrado al sur de Rio Negro (Cione et al., 2005; Vucetich et al.,

2005; Picasso et al., 2009; Dozo et al., 2010).

3.2.4 Paleoambiente

La Fm. Puerto Madryn es una secuencia regresiva, con alternancia de facies depositadas en un
ambiente de plataforma, por debajo de la base del tren de olas en ambientes de baja energia, y de
facies mas someras depositadas en un ambiente con dominio de mareas y tormentas (Scasso & del
Rio, 1987). El analisis de los ensambles de invertebrados sugieren la presencia de un mar subtropical
a tropical, con temperaturas superiores a las registradas en la actualidad, que oscilarian entre los 18°-
20°C en invierno y los 24° C o superior en verano (del Rio, 1988, 1990; Martinez & del Rio, 2002y

referencias alli incluidas).

3.3 Formacion Parana

En el area de la Mesopotamia, la ingresion del “Mar Entrerriense” deposito los sedimentos de la
Fm. Parana. Estos sedimentos afloran en una amplia regién que se extiende desde la margen derecha

del rio Nogoya hasta la desembocadura del rio Feliciano, en las inmediaciones de la ciudad de
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Parana. La Fm. Parand estd compuesta por limolitas verdes y areniscas con bancos de ostras
(Acefiolanza, 2000) (Fig. 3.7).

La retirada del “Mar Entrerriense” ocasion6 una red hidrografica que depositd valles de
sedimentos, la cual suprayace a la Formacion Parand, y es designada como Fm. Ituizangd. Esta
ultima esta formada por un conglomerado basal ("conglomerado Osifero"), compuesto de arenas
blanquecinas, ocres y amarillento-rojizas y clastos de arcillas y portador de abundantes restos de

vertebrados (Acefiolaza, 2000).

3.3.1 Edad

La edad de la Fm. Parand estd basada principalmente en la correlacion estratigrafica de la
fauna de vertebrados. La fauna de peces sugiere una edad Mioceno medio-Plioceno, mientras que los
cetaceos sugieren una edad Mioceno tardio (Tortoniano) (Cione et al., 2000).

La edad de la Fm. [tuizangd ha sido objeto de controversias y ha fluctuado entre el Mioceno, el
Plioceno y el Cuaternario (Herbst, 2000 y referencias alli incluidas). La fauna de mamiferos presente
en la base de la Formacion Ituizangd (“Conglomerado Osifero”) es de edad huayqueriense en la
escala de edades-mamifero Sudamericana (Cione et al., 2000) y corresponderia a un Mioceno tardio

(Tortoniano).

3.3.2 Fauna de vertebrados

La Fm. Parand incluye vertebrados marinos y de agua dulce, pero no incluye vertebrados
continentales. La fauna de esta formacion corresponde a peces, cetaceos, sirenios y pinnipedos. El
ensamble de peces, muy distinto a la fauna de Patagonia, estd representado por elasmobranquios y
osteictios (e.g Arratia & Cione, 1996; Cione et al., 2000, Cione et al., 2005; Cione et al., 2008). Los
cetaceos estan representados por linajes mas modernos y similares a los actuales que aquellos
presentes en la Fm. Gaiman y Puerto Madryn. Entre los odontocetos se encuentran los Pontoporiidae
y los Physeteridae, mientras que los misticetos estan representados por los Balaenidae y
Balaenopteridae (Cozzuol, 1993, 1996; Agnolin & Lucero, 2004; Noriega et al., 2007; Perez et al., 20m).
En referencia a los sirenios, se encuentran restos fragmentarios asignados al género Dioplotherium
(Vélez-Juarbe et al., 2012). Los pinnipedos estan representados por una especie de focido de la
subfamilia Monachinae (Cozzuol, 1985, 1993, 1996).

En el “conglomerado osifero” se encuentran peces, cocodrilos, tortugas, aves y diferentes
grupos de mamiferos terrestres y acuaticos. En el caso de los mamiferos acudticos, se registran al

menos tres especies de cetdceos de la familia Iniidae y Pontoporiidae, mientras que los sirenios estan
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representados por los Trichechidae (Cione et al., 2000).

3.3.3 Paleoambiente

En relaciéon con la Fm. Parand, la fauna de pinnipedos, cetdceos, sirenios, peces e
invertebrados sugieren un ambiente de aguas cdlidas. En el “Conglomerado Osifero” de la Fm.
[tuizangd, la diversidad taxonomica de reptiles, aves y mamiferos, sugiere una variedad de
paleoambientes. Entre éstos ultimos se encontrarian tierras bajas, pantanosas y arboladas, asi como
también una fragmentacion del ambiente boscoso en dreas mads abiertas, de tipo sabana y
humedales, en las adyacencias de las margenes riberefias (Cione et al., 2000; Noriega & Agnolin,

2008).
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Capitulo 4

Anatomia y Sistematica Paleontoldgica

En los misticetos la anatomia esqueletaria, especialmente del craneo y mandibula, presenta
una serie de especializaciones que han sido asociadas con los métodos de alimentacion empleados
por cada grupo (Bouetel, 2005). En particular, en los balénidos, las especializaciones observadas en el
craneo y mandibula estan vinculadas con el incremento del tamafio de la cavidad bucal, aumentando
la capacidad de filtrar mayor cantidad de presas. De esta forma el craneo presenta un rostro muy
arqueado y angosto transversalmente, huesos rostrales sin interdigitacion con los huesos occipitales
y mandibula con un proceso coronoides y angular reducido (Bouetel, 2005).

La anatomia esqueletaria de los balénidos actuales es muy conservadora y sélo se reconocen
4 especies actuales distribuidas en dos géneros: Balaena (B. mysticetus) y Eubalaena (E. australis; E.
glacialis; E. japonica). En general los estudios anatomicos, no solo osteoldgicos sino también de
estructuras blandas, son mas abundantes en Balaena mysticetus que en Eubalaena, si bien ambas han
sido objeto de estudio desde principios del siglo XIX (e.g. Cuvier, 1823; van Beneden & Gervais, 1880;
Eschricht & Reinhardt, 1866; True, 1904; Allen, 1908). Por ejemplo, en el caso de Eubalaena australis,
desde su descripcion original en el siglo XIX, su anatomia esqueletaria no ha sido revisada (Gray,
1825).

Balaena se diferencia de Eubalaena, a nivel de la morfologia del craneo, por poseer: un craneo
mds grande (>1/3 del largo corporal), un rostro y caja craneana mas arqueados y un escamoso y
proceso supraorbitario del frontal orientados posteriormente (McLeod et al., 1993; Bisconti, 2003;
Churchill et al., 2012). Las tres especies de Eubalaena se diferencian principalmente a nivel
molecular, y existen muy pocos caracteres morfoldgicos ttiles para diagnosticarlas. Entre éstos

ultimos esta la morfologia del aliesfenoides y de la escdpula, el patron de coloracion y de
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callosidades de la cabeza (Rosenbaum et al., 2000; Bisconti, 2005; Gaines et al., 2005; Kaliszewska et
al., 2005; Churchill et al., 2012).

El marco geogrifico donde se desarrollo este proyecto de tesis brind6 la posibilidad de
acceder a varios materiales esqueletarios de FEubalaena australis, principalmente craneos y
mandibulas, de individuos de distintos estadios ontogenéticos, circunstancia muy dificil de
encontrar en colecciones cientificas nacionales e internacionales. Esto permitio el estudio
osteoldgico del craneo y mandibula en detalle y, ademas, identificar en forma preliminar algunos
caracteres que varian en la ontogenia de los individuos. En este contexto, como parte del desarrollo
de este capitulo se presentard la descripcion anatémica del craneo y mandibula de E. australis, que
servira como modelo neontoldgico de comparacion con los balénidos miocenos.

La baja diversidad taxénomica de los balénidos en la actualidad contrasta con su diversidad
en el pasado. McLeod et al. (1993) y posteriormente Bisconti (2000, 2003) efectuaron una revision
sistematica de los taxones de esta familia, muchos de ellos nominados y descriptos en el siglo XIX y
XX por Van Beneden (1872, 1878, 1880), Capellini (1872, 1904) y Abel (1941). Sobre la base del re-
estudio de estos materiales, McLeod et al. (1993) y Bisconti (2003) determinan la invalidez de varios
taxones, entre ellos Balaena paronai, Balaena etrusca, Balaena primigenius y Balaenula praediolensi.
En la actualidad se reconocen 9 especies extintas organizadas en 6 géneros: Balaena (B. ricei, B.
montalionis), Balaenula (B. astensis, B. balaenopsis), Balaenotus (B. insignis), Balaenella (B.
brachyrhynus), Morenocetus (M. parvus) y Eubalaena (E. belgica, E. shinshuensis).

El registro fosil de los balénidos es temporalmente extenso (Mioceno temprano-actualidad) y,
en algunos casos abundante (i.e. Plioceno, Pleistoceno,) pero estd caracterizado por grandes
discontinuidades estratigraficas y geograficas. En particular el registro mioceno es extremadamente
escaso y estd restringido a la Patagonia (Argentina), con la presencia de Morenocetus parvus, el
balénido mas antiguo conocido (Mioceno temprano, Chubut). Los registros de balénidos para el
Plioceno y Pleistoceno son, en cambio, abundantes y restringidos al Hemisferio Norte, e incluyen
géneros extintos (Balaenella, Balaenula, Balaenotus) asi como otros con representantes actuales
(Balaena y Eubalaena).

Morenocetus parvus fue descripto y nominado por Cabrera en una monografia sobre cetaceos
fosiles del Museo de La Plata en el afio 1926. La descripcion original fue concisa, y no incluyo
informacidn y figuras de todos los ejemplares referidos a esta especie. La descripcion se basoé en dos
craneos incompletos, pero en buen estado de conservacion, colectados en Cerro Castillo, Valle
Inferior del Rio Chubut (Chubut), de los cuales sélo el holotipo es figurado. Asimismo Cabrera
(1926) refiere a esta especie una mandibula y vértebras cervicales, procedentes de la misma localidad
y de los mismos niveles estratigraficos que los otros ejemplares. Sin embargo, el re-estudio de la

mandibula permiti6 determinar que no corresponden a una edad miocena y las vértebras no
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pudieron ser localizadas para su estudio. Debido a que la descripcidn es poco informativa y a que los
materiales de Morenocetus no han sido re-estudiados luego de su descripcidn original, este taxon ha
permanecido como una especie enigmatica dentro de la comunidad de cetélogos por mucho tiempo.
A pesar de los re-estudios y nuevos andlisis que se han efectuado en los ultimos afios de la
sistematica de los balénidos, la posicién filogenética de Morenocetus permanece aun sin resolverse
(Bisconti, 2002, 2005; Churchill et al, 2012). Por otro lado como resultado de trabajos
paleontoldgicos en el area de Peninsula Valdés, se suman a este registro Mioceno nuevos ejemplares
de balénidos extintos colectados en niveles de la Formacion Puerto Madryn (Mioceno tardio
temprano) (Cozzuol, 1993, 1996). Estos ejemplares, junto con algunos especimenes provenientes del
Mioceno tardio de Entre Rios (Formacion Parand) (Cozzuol, 1993; Agnolin & Lucero, 2004)
completan, en parte, los extensos hiatos del registro Mioceno. En este contexto, estos materiales
requieren una descripcion y andlisis taxonomico detallado, que es parte de los objetivos de este

capitulo.

Los objetivos especificos e hipodtesis de trabajo de este capitulo son:
1) Efectuar la descripcion osteoldgica del crdneo y mandibula de ejemplares de distintos
estadios ontogenéticos del balénido actual Eubalaena australis, que se utilizara como modelo
neontologico para efectuar comparaciones con los balénidos miocenos.

Hipotesis de trabajo 1: la morfologia craneal y mandibular brinda pardmetros no vinculados al

tamafo que permiten diferenciar estadios ontogenéticos relativos.

2) Analizar los caracteres diagnosticos de la familia Balaenidae asi como también del género

Eubalaena y de la especie E. australis

Hipotesis de trabajo 2: Los caracteres identificados como diagndsticos de la familia
Balaenidae, y particularmente del género Eubalaena y de la especie E. australis, en

publicaciones anteriores son insuficientes.

3) Realizar el estudio y re-descripcion del holotipo y material referido de Morenocetus parvus
Cabrera (1926) del Mioceno temprano de Chubut (Formacién Gaiman).

Hipotesis de trabajo 3: El ejemplar MLP 5-15 y el holotipo (MLP 5-11) de Morenocetus parvus

son asignables a la misma entidad taxondmica.

4) Estudio anatémico detallado y de taxonomia alfa de los nuevos registros de balénidos
recuperados de la Formacion Puerto Madryn (Mioceno Tardio; Peninsula Valdés; Chubut).

Hipotesis de trabajo 4: Los ejemplares MPEF-PV-1122, CH-P33-01, y MPCNyO 290 colectados
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en niveles de la Formacion Puerto Madryn (Mioceno tardio) representan un nuevo taxon.

5) Descripcion de los ejemplares de balénidos del Mioceno de Parana (Entre Rios).

Hipotesis de trabajo 5: en la Formacion Parana (Mioceno tardio) se registran los mismos

taxones que en la Formacidon Gaiman y Puerto Madryn.

4.1 Materiales y métodos especificos
Los estudios osteoldgicos de Eubalaena australis se efectuaron sobre la base de los siguientes
ejemplares:

Neonato y crias: CNPMAMM 742, 746, 747, 748.

Subadultos: ejemplar S/N (esqueleto completo)
Adultos: USNM 267612, 484899, CNPMAMM 741.

La re-descripcion del craneo, complejo timpano-periotico y mandibulas de E. australis se
efectud sobre la base de los individuos adultos y se efectian algunos comentarios particulares sobre
la anatomia en las crias. Especificamente, las variaciones ontogenéticas observadas entre neonatos,
crias y adultos se discuten en la seccidn 4.4.1.

La metodologia aplicada en este capitulo en relacién a la terminologia osteoldgica, la
orientacion del craneo y la madurez osteoldgica fue detallada en el Capitulo 2 (seccién 2.3.1).

Las tablas con las medidas tomadas de los especimenes se detallan en el apéndice al final de

este capitulo.

4.2 Modelo neontologico de comparacion: Eubalaena australis

4.2.1. Sistematica

Orden CETACEA Brisson, 1762

Rango no determinado NEOCETI Fordyce & Muizon, 2001
Suborden MYSTICETI Gray, 1864 Sensu Cope, 1869
Rango no determinado CHAEOMYSTICETI Mitchell, 1989
Familia BALAENIDAE Gray, 1825

natomia y Sistematica Paleontolégica

Género tipo: Balaena Linnaeus, 1758
Géneros incluidos: Balaena Linnaeus, 1758; Balaenotus Van Beneden, 1872; Balaenula Van Beneden,

1872; Balaenella Bisconti, 2005, Eubalaena Gray, 1864, y Morenocetus Cabrera, 1926.




==

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Diagnosis enmendada: La familia Balaenidae se diferencia de las restantes familias de misticetos en
la siguiente combinacidn unica de caracteres: rostro arqueado dorso-ventralmente; extremo anterior
del proceso supraorbitario del frontal orientado posteriormente; margen dorsal de la oérbita
localizado ventralmente al margen lateral del rostro; ventana maxilar en el borde posterior de la
placa infraorbitaria del maxilar; margen posterior del proceso zigomatico del escamoso y extremo
lateral del exoccipital confluentes formando un borde lateral del craneo continuo; parietales mas
altos dorso-ventralmente que largos antero-posteriormente; extremo anterior del supraoccipital en
linea con la mitad anterior o con el margen anterior del proceso supraorbitario del frontal; escamoso
mas alto dorso-ventralmente que largo antero-posteriormente; proceso zigomdatico orientado
antero-lateralmente; extremo anterior del proceso zigomatico del escamoso ubicado ventralmente al
proceso postorbitario del frontal y separado de este por una distancia dorso-ventral; largo de la fosa
escamosa menor a % el ancho de la fosa temporal; cresta occipital externa poco desarrollada o
ausente; foramen pseudoval localizado dentro del escamoso y abriendo posteriormente; crestas
basioccipitales divergentes en direccidn posterior; proceso anterior del periotico redondeado;
presencia de una cresta delimitando la superficie de insercion del muasculo tensor timpanico; proceso
caudal timpanico triangular y orientado pdstero-ventralmente; surco lateral de la bulla timpanica
orientado antero-ventralmente; cresta del involucro retraida lateralmente; extremo anterior de la
cresta del involucro posterior al margen anterior de la bulla timpanica; superficie dorso-lateral del
involucro formando un anillo continuo; y superficie antero-ventral de la bulla timpanica plana o

levemente céncava.

Eubalaena Gray, 1864a
1864a Eubalaena Gray, p.201
1864a Macleayius Gray, p. 589
1865 Eubalaena; Flower, p.390
1866 Hunterius Gray, p.98
1867 Eubalaena; Flower, p. 115
1871 Eubalaena; Gill, p.126
1872 Eubalaena; Brandt, p.119
1872 Macleayius; Brandt, p. 19
1873 Halibalaena Gray, p.140
1904 Macleayius; Palmer, p. 301
1904 Eubalaena; Palmer, p. 272

1923 Eubalaena; Miller, p.40

natomia y Sistematica Paleontolégica
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1945 Eubalaena; Simpson, p. 105

1951 Eubalaena; Ellerman & Morrisson-Scott, p.717
1977 Eubalaena; Barnes, p. 323

1999 Eubalaena; Bergqvist et al., p. 31

2003 Eubalaena; Bisconti, p. 34

2005 Eubalaena; Mead & Brownell, p. 723

2006 Eubalaena; Bouetel & Muizon, p. 387

2007 Eubalaena; Steeman, p. 880

201 Eubalaena; Ekdale et al., p. 39

2012 Eubalaena; Churchill et al., p. 19

Especie tipo: Eubalaena australis Desmoulins, 1822

Diagnosis enmendada: Eubalaena se diferencia de todos los restantes balénidos en la siguiente
combinacion tnica de caracteres: nasales cortos en comparacion con el ancho bizigomatico (menor
al 25%); extremo anterior de proceso zigomatico del escamoso en posicion ventral y préximo al
proceso postorbital; cresta escamosa lateral bien desarrollada obstruyendo parcialmente la sutura
parietal-escamoso; depresion concava en posicion antero-medial a la apertura del tubo de Eustaquio
en la bulla timpanica; ausencia de olecranon en el hiimero; presencia de callosidades en la cabeza;
escamoso orientado perpendicular al eje sagital del craneo; superficie dorsal del craneo con una
curvatura leve en el extremo anterior del rostro y plana a nivel del vértex; proceso supraorbitario del
frontal no inclinado posteriormente en vista lateral, largos transversalmente y desarrollados
principalmente en direccion ventral; presencia del proceso narial del frontal el cual separa la porcion
posterior de los nasales; margenes laterales del supraoccipital convexos; exoccipitales extendidos
posteriormente al margen posterior de los condilos occipitales en vista ventral; gran exposicion del
escamoso en posicion lateral al exoccipital en vista posterior; pared posterior de la fosa temporal
concava; alineamiento dntero-posterior de la apertura dorsal o interna del canal facial, el meato
auditivo interno sensu stricto y del foramen perilinfatico; foramen perilinfatico de menor tamafio
que el foramen endolinfatico; fosa glenoidea posterior al proceso postorbital; y presencia de proceso

piramidal en el periético.

Eubalaena australis Desmoulins, 1822
1822 Eubalaena australis Desmoulins, p. 186
1776 Balaena glacialis Muller, p. 7

1822 Balaena australis Desmoulins, p. 161
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1828 Balaena antarctica Lesson, p. 391

1841 Balaena mysticetus antarcticus Schlegel, p. 37
1843 Balaena antipodum Gray, p. 183

1864b Hunterus temminckii Gray, p. 349

1865 Macleayius australiensis Gray, p. 589

1866 Eubalaena capensis Gray, p. 91

1868 Balaena capensis Gray, p. 91

1874 Balaena hectori Gray, p. 56

1962 Eubalaena glacialis australis Tomilin, p. 86
1963 Balaena glacialis australis Scheffer & Rice, p. 9

2012 Eubalaena australis; Churchil et al., p. 15

Lectotipo: MNHN (esqueleto completo) sin nimero.

Diagnosis enmendada: Eubalaena australis se diferencia de las restantes especies de Eubalaena en
la siguiente combinacion tnica de caracteres: extremo anterior del proceso supraorbitario del frontal
orientado posteriormente, proceso coracoides de la escapula reducido a una rugosidad, acromion de

la escapula reducido y presencia de una mancha ventral en el cuerpo.

4.2.2 Anatomia craneana y mandibular de FEubalaena australis

Las medidas del craneo, complejo timpano-periotico y mandibula de Eubalaena australis

(crias y adultos) se detallan en la Tabla 4.1. y 4.2 (Apéndice).

Craneo
SUPRAOCCIPITAL

El supraoccipital se extiende anteriormente hasta aproximadamente la mitad del proceso
supraorbitario del frontal en vista dorsal (Fig. 4.1). El margen anterior, que contacta con el frontal, es
de forma semicircular. Los margenes laterales, los cuales contactan con el escamoso y el parietal, son
convexos y marcadamente elevados en direccion posterior debido al desarrollo de la cresta temporal
(Fig. 4.2; 4.3). Posteriormente, el supraoccipital contacta con el exoccipital a través de una sutura
completamente cerrada (estadio SR4). Sobre la superficie dorsal del supraoccipital se observa una
cresta occipital externa, sélo detectable al tacto, dentro de una depresion longitudinal pronunciada
que no alcanza el margen anterior del supraoccipital (Fig. 4.3). En vista lateral la superficie dorsal

del supraoccipital es concava en la linea media por la profundizacién de la fosa longitudinal.
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EXOCCIPITAL

El exoccipital forma parte de la pared posterior de la caja craneana y el céndilo occipital.
Contacta anteriormente con el supraoccipital, latero-ventralmente con el escamoso y ventralmente
con el basioccipital.

En vista posterior (Fig. 4.3) el exoccipital es ancho transversalmente y representa un 44% del
ancho bizigomatico del craneo (Tabla 4.1). El margen lateral del exoccipital es convexo, y en vista
postero-lateral la superficie dorsal proxima a los condilos occipitales es levemente concava. El
margen ventral del exoccipital forma el proceso paraoccipital y la muesca yugular. El proceso
paraoccipital es corto dorso-ventralmente, de contorno redondeado y se ubica lateralmente a la
muesca yugular. La muesca yugular es una escotadura profunda y en forma de “V” que se ubica
lateralmente a los procesos basioccipitales. La cresta exoccipital medial es una proyeccién ventral
corta que se ubica en posicidn medial a la muesca yugular. Los condilos occipitales delimitan el
foramen magnum latero-ventralmente, son de forma ovalada, y en vista lateral son marcadamente
convexos. Ventro-medialmente, ambos condilos estdn separados por un canal intercondilar
profundo. En la cria CNPMAMM 748, la superficie externa de los condilos estd recubierta por un
capuchon cartilaginoso grueso que forma la superficie de contacto con el atlas (Fig. 4.5); en crias en
estados mas avanzados de su desarrollo y en los adultos la persistencia de este capuchon
cartilaginoso es evidente porque la superficie externa de los condilos presenta un patrén rugoso. El
ancho maximo de los cdndilos occipitales representa ~15% del ancho bizigomatico del craneo (Tabla
4.1). El foramen magnum es de contorno circular. Las fosas condiloidea dorsal y ventral son
excavaciones poco profundas, pero claramente diferenciables, en el margen dorso-lateral y ventro-
lateral respectivamente de cada céndilo occipital.

En vista ventral (Fig. 4.4; 4.6), sobre la superficie postero-lateral de los procesos
paraoccipitales y en posicion posterior a la bulla timpdanica, se observa una depresiéon de contorno
aproximadamente circular que corresponde a la fosa para el seno posterior. El estilohial articula con
los procesos paraoccipitales a través de una unién movil y cartilaginosa. El foramen hipogloso, lugar
de salida del nervio hipogloso (XII), se ubica entre la porcion anterior de la cresta basioccipital y el
proceso paraoccipital, y desde alli se desarrolla un canal profundo que marca el recorrido de este
nervio en direccion posterior hasta la muesca yugular. Dicha muesca también marca el sitio de salida
de la vena yugular y los nervios IX, X y XI. El exoccipital se extiende posteriormente sobrepasando el

margen posterior del condilo occipital.

ESCAMOSO
El escamoso forma parte de la pared lateral del craneo, la pared medial y posterior de la fosa

temporal, el proceso zigomadtico y posglenoideo y la fosa glenoidea para la articulacién temporo-
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mandibular.

En vista lateral (Fig. 4.2; 4.7) el escamoso estd desarrollado en direccion dorso-ventral con
respecto al plano sagital del craneo (i.e. es mas alto dorso-ventralmente que largo &ntero-
posteriormente), y esta orientado en forma perpendicular al plano sagital del craneo. Contacta
anteriormente con el parietal, dorsalmente con el supraoccipital y postero-dorsalmente con el
exoccipital. La sutura parieto-escamosal se desarrolla dorso-ventralmente y es de forma sinusoidal,
y, a diferencia de Balaena mysticetus y de Eubalaena japonica, no forma una cresta. La sutura
escamoso-supraoccipital es convexa y forma parte de la cresta temporal, mientras que la sutura
escamoso-exoccipital es recta y se desarrolla dntero-posteriormente. Lateralmente, el margen dorsal
del escamoso forma una fuerte convexidad anterior, la cresta escamosa lateral. En vista lateral el
desarrollo de esta cresta obstruye la vision de la pared posterior de la fosa temporal. Ventro-
anteriormente el escamoso forma el proceso zigomatico y ventro-posteriormente el proceso
postglenoideo; la superficie de unién entre ambos es concava y constituye la zona de articulacion
con la mandibula, la fosa glenoidea. El proceso zigomadtico estd orientado dntero-lateralmente, es
corto, de contorno redondeado y se ubica en posicion ventral y en proximidad al proceso
postorbitario del frontal. El proceso postglenoideo esta orientado ventro-posteriormente, es corto
dorso-ventralmente y de contorno redondeado. En vista lateral dicho proceso se extiende en
posicion ventral al margen ventral del exoccipital. En vista posterior el proceso postglenoideo esta
orientado ventro-medialmente, y el margen lateral y medial son concavos. A diferencia de Balaena
mysticetus, el proceso postglenoideo no esta rotado en vista ventral y se orienta transversalmente
con respecto al plano sagital del craneo. En las crias, el proceso zigomatico y postglenoideo estan
recubiertos por un capuchon cartilaginoso y el hueso tiene un aspecto muy esponjoso en este sector.

En vista dorsal (Fig. 4.1) la fosa temporal es mds ancha transversalmente que larga antero-
posteriormente, con el margen anterior (formado por el proceso supraorbitario del frontal) y
posterior (formado por el escamoso) concavo. La pared medial de la fosa temporal no es visible en
vista dorsal.

En vista posterior (Fig. 4.3) el escamoso esta ampliamente expuesto en la pared posterior del
craneo, en posicion lateral al exoccipital (el ancho transversal del escamoso lateral al exoccipital
representa mas del 15% de la distancia entre el plano sagital y el margen lateral del exoccipital).

En vista ventral (Fig. 4.6A) el escamoso forma la pared dorsal y anterior de la fosa peridtica,
el proceso falciforme y el meato auditivo externo. El proceso falciforme es una proyeccién en forma
de placa, delgada transversalmente y orientada en direccion antero-posterior. En posiciéon medial al
proceso falciforme se observa una escotadura que corresponde al foramen pseudoval. Dicho foramen
permanece abierto posteriormente y es el lugar de salida de la rama mandibular del nervio trigémino

(V3). El meato auditivo externo es una excavacion profunda en el margen podstero-lateral del craneo,
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en posicion dorsal al proceso postglenoideo. En el extremo medial del meato, y sobre la superficie
ventral, se observa una depresion de forma ovalada cuyo textura lisa difiere notoriamente del tejido
oseo circundante, que corresponde al sitio de emplazamiento de la membrana timpanica (Capitulo 6,
seccion 6.3.2.3). La fosa glenoidea es ancha transversalmente, levemente cdncava y, en vista lateral,

se ubica posteriormente al proceso postorbitario.

PARIETAL

El parietal forma parte de la pared lateral de la caja craneana y la pared medial de la fosa
temporal.

En vista lateral (Fig. 4.2; 4.7) el parietal es mas alto dorso-ventralmente que largo antero-
posteriormente y marcadamente concavo. Contacta anteriormente con el frontal, a través de la
sutura coronal, posteriormente con el escamoso, dorsalmente con el supraoccipital y ventralmente
con el aliesfenoides. La sutura coronal se desarrolla dorso-ventralmente y es de forma sinusoidal. La
sutura parietal-supraoccipital protruye lateralmente y contribuye a la formacion de la cresta
temporal. La porcion dorsal del parietal se proyecta anteriormente y se superpone sobre la base del
proceso supraorbitario del frontal.

En vista dorsal (Fig. 4.1) el parietal esta totalmente excluido del vértex del craneo y solo
ocupa una posicion lateral, condicidn ya presente en las crias.

En vista ventral (Fig. 4.4) el parietal estd expuesto en la region orbito-temporal y delimita el

canal optico en su region postero-medial.

FRONTAL

El frontal forma la regidn interorbitaria y los procesos supraorbitarios del frontal.

En vista dorsal (Fig. 4.1) el frontal estd expuesto en el vértex del craneo formando la regiéon
interorbitaria. En direcion antero-medial forma una proyeccion, el proceso narial del frontal, el cual
separa sagitalmente la porcion posterior de los nasales. Anteriormente, el frontal contacta con los
nasales y con los premaxilares a través de una sutura aserrada, y posteriormente contacta con el
supraoccipital a través de una sutura curvilinea. En direccion lateral contacta con los maxilares a
través de una superficie definida por numerosas crestas y surcos. Desde el vértex craneal, el frontal
desciende suavemente y forma el proceso supraorbitario, el cual presenta el margen anterior
orientado anteriormente. Dicho proceso es gracil, mas ancho transversalmente que largo antero-
posteriormente, y presenta una constriccion antero-posterior marcada aproximadamente a la mitad
de su largo. El margen anterior es recto y contacta anteriormente con el proceso lateral del maxilar
en toda su extension, superponiéndose a este ultimo en el extremo latero-ventral. El margen

posterior es concavo y delimita anteriormente la fosa temporal. En vista lateral el proceso
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supraorbitario estd desarrollado en direccion ventral y no estd inclinado posteriormente como en
Balaena mysticetus.

En vista lateral (Fig. 4.2; 4.7) la superficie dorsal del proceso supraorbitario es convexa y
sobre la superficie dorsal presenta una cresta orbitotemporal baja. La posicidn de dicha cresta indica
que el origen del musculo temporal es postero-dorsal. La drbita se ubica en posicion marcadamente
ventral en el craneo, a 2/3 de altura de la distancia entre el vértex del craneo y la base del proceso
postglenoideo, y esta orientada en forma paralela al plano sagital del craneo. El largo antero-
posterior de la érbita (LO) representa el ~8% del ancho bizigomatico (ABZ) (LO/ABZ; Tabla 4.1). La
orbita es de contorno aproximadamente circular, estd formada dorsalmente por el proceso
supraorbitario del frontal, y ventralmente por el jugal, el maxilar y el proceso zigomatico del
escamoso. El margen dorsal es marcadamente céncavo y esta delimitado anteriormente por el
proceso preorbitario y posteriormente por el proceso postorbitario. Dicho margen esta cubierto en
las crias por un capuchon cartilaginoso. El proceso preorbitario es mds corto dorso-ventralmente que
el postorbitario y este ultimo estd casi en contacto con el proceso zigomatico del escamoso. El
margen ventral estd definido en su mayor parte por el yugal, el maxilar y el proceso zigomatico.

En vista ventral (Fig. 4.4) sobre la superficie ventral del proceso supraorbitario del frontal, se
desarrolla el canal optico, por donde se transmite el nervio optico (II) y otras estructuras blandas
asociadas al ojo (capitulo 6). Medialmente dicho canal se desarrolla en la mitad posterior del proceso
supraorbitario, donde es angosto y profundo. En direccion lateral el canal éptico es mds ancho y
menos profundo y ocupa casi todo el ancho antero-posterior del proceso supraorbitario. El canal
optico estd cerrado parcialmente en su porcién medial por proyecciones del frontal y del parietal y
en direccion lateral estd cerrado por cartilago. La superficie dorsal de proceso supraorbitario
presenta pequefios fordmenes correspondientes a los foramenes frontales. Sobre la superficie ventral

del frontal, en posicion medial al proceso supraorbitario, hay dos fosas profundas y simétricas.

ALIESFENOIDES

El aliesfenoides esta ampliamente expuesto, en vista ventral, en la pared orbitotemporal del
craneo, y forma parte del extremo postero-medial del canal optico (Fig. 4.4). Es de forma
cuadrangular, con una proyeccion lateral corta que se superpone al parietal y alcanza el margen
lateral del craneo. El aliesfenoides contacta anteriormente con el parietal y el frontal, medialmente
con el palatino y el pterigoides, posteriormente con el escamoso y lateralmente con el parietal y el
escamoso, y se fusiona con el basiesfenoides en estadios muy tempranos del desarrollo.

En vista lateral, una pequefia porcion del aliesfenoides es visible en la porcion ventral de la

pared lateral del craneo, contactando con el frontal y el parietal a través de una sutura aserrada.
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BASIOCCIPITAL

El basioccipital se ubica en la region ventro-posterior del craneo y esta cubierto ventralmente
por los palatinos, los pterigoides y el vomer (Fig. 4.4). Esta formado por dos porciones: una
horizontal, correspondiente a la porcion basilar que forma parte del piso de la caja craneana, y otra
latero-ventral que corresponde a las crestas basioccipitales. La porcion basilar es marcadamente
concava y contacta, anteriormente, con el basiesfenoides y, posteriormente, con el exoccipital. La
sutura basioccipital-basiesfenoides esta completamente cerrada (estadio SR4).

En vista posterior (Fig. 4.3) la cresta basioccipital se proyecta ventro-lateralmente en posicion
medial a la muesca yugular. En vista ventral, la cresta basioccipital contacta anteriormente con la
lamina media del pterigoides y latero-posteriormente con el exoccipital (Fig. 4.6). La cresta
basioccipital es bulbosa, ancha transversalmente y alta dorso-ventralmente, y de contorno romo. La
superficie pdstero-medial es levemente concava y rugosa; esta region es el sitio de insercion de la
musculatura flexora del cuello. En vista ventral ambas crestas basioccipitales divergen

posteriormente.

BASIESFENOIDES-PREESFENOIDES

El basiesfenoides se ubica en la porcidon poéstero-ventral de la caja craneana. Contacta
lateralmente con la lamina media del pterigoides, posteriormente con el basioccipital y
anteriormente con el preesfenoides, a través de una sutura abierta que forma la fisura basiesfenoides-
preesfenoides. Esta fisura estd ocupada por cartilago en las crias (Fig. 4.5) y posiblemente también en
los adultos ya que la fisura permanece abierta.

En vista dorsal la superficie dorso-medial del basiesfenoides presenta una depresion marcada
correspondiente a la silla turca, donde apoya la hipdfisis (Fig. 4.5). En cada margen postero-lateral se
observan sendas acanaladuras que corresponderian a la salida de la arteria caroétida interna.

El preesfenoides es de forma triangular y contacta posteriormente con el basiesfenoides y
lateralmente con el frontal. Medialmente, delimita la fisura optica.

La presencia del orbitoesfenoides en el canal éptico es dificil de determinar ya que se fusiona

muy tempranamente al frontal y al preesfenoides.

VOMER
El vémer es el unico hueso impar del rostro y se desarrolla antero-posteriormente a lo largo
de la linea sagital del craneo (Fig. 4.4). Consiste en dos partes, una porcion sagital y una porciéon
horizontal. La porcidn sagital esta formada por dos laminas laterales que se unen ventralmente y
forman un surco, correspondiente al canal mesorostral. Sobre la pared ventral del canal mesorostral

se apoya el cartilago mesorostral, el cual permanece cartilaginoso aun en estado adulto. En vista
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dorsal el canal mesorostral es angosto en su porcion anterior y esta cerrado dorsalmente, aunque en
forma parcial, por los premaxilares. En direccion posterior el canal es mas ancho y permanece
abierto dorsalmente formando parte del piso de la fosa nasal.

En vista ventral (Fig. 4.4) el vomer tiene una leve exposicion en la regidn palatal y forma,
junto con el maxilar, una quilla que se desarrolla a lo largo de la linea media del rostro. La porcion
posterior del vomer se ubica ventral al basiesfenoides, cubriendo la sutura basiesfenoides-
basioccipital, y dorsal a los palatinos, formando la pared ventro-lateral del pasaje nasal y la pared
dorsal de las narinas internas. Debido a la extension posterior de los palatinos, el margen postero-
ventral del vomer no es visible en vista ventral. Sobre la superficie ventro-posterior del vomer se
desarrolla la cresta vomerina, la cual es pronunciada y separa el pasaje nasal derecho e izquierdo. La

porcion horizontal o alas del vomer son estructuras pares en la porcidon pdstero-lateral del vomer.

PALATINO

El palatino se ubica en la regidon postero-ventral de la caja craneana y debido a su extensiéon
posterior cubre casi toda la superficie ventral de los pterigoides (incluyendo los hamulus
pterigoideos) y la region posterior del vomer, una caracteristica que distingue a los balénidos de
otros misticetos (Fig. 4.4). El palatino forma parte de la region palatal del craneo y delimita la
porcion postero-ventral del pasaje nasal.

En vista ventral (Fig. 4.4)el palatino es de contorno cuadrangular. El margen anterior
contacta con el maxilar definiendo una sutura en forma de "V" invertida, el margen posterior es
redondeado y forma parte del margen anterior de las narinas internas. La superficie ventral es casi

plana, a diferencia de la superficie dorsal que es levemente céncava.

PTERIGOIDES

El pterigoides se ubica en la region postero-ventral de la caja craneana y contacta
ventralmente con el palatino, medialmente con el vomer y el basiesfenoides, anteriormente con el
aliesfenoides, lateralmente con el escamoso y el exoccipital y posteriormente con el basioccipital. En
los cetdceos la configuracion de este hueso esta afectada por el desarrollo del seno pterigoideo, una
extension de la cavidad del oido medio, que es una caracteristica exclusiva de este grupo. Debido al
desarrollo de este seno, el pterigoides esta dividido en una serie de ldminas: la media, la lateral, la
dorsal y la ventral.

En vista ventral (Fig. 4.6). la lamina media se desarrolla dntero-posteriormente y contacta
medialmente con el vomer y el basiesfenoides. La lamina lateral se extiende en direccién medio-
lateral y contacta lateralmente con el escamoso y anteriormente con el aliesfenoides. La lamina

dorsal estd desarrollada en direccion dorso-ventral y esta poco extendida en direccidon posterior;
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como consecuencia una porcion del aliesfenoides es visible en la pared dorsal de la fosa pterigoidea.
La lamina ventral es corta dntero-posteriormente y junto con el hamulus pterigoideos cubren
ventralmente la fosa pterigoidea. El hamulus pterigoideos es una placa delgada, levemente mas
ancha tranversalmente que larga antero-posteriormente, y en vista ventral esta orientado
medialmente. La fosa pterigoidea se desarrolla como una excavacién profunda en direcciéon dorso-
ventral sobre la lamina dorsal, ventral y lateral del pterigoides y se extiende anteriormente hasta el
nivel del margen anterior del foramen pseudoval. Péstero-medialmente en la lamina dorsal se ubica

el foramen carotideo ventral, el cual es de contorno circular y bien conspicuo (Fig. 4.6b).

NASAL

El nasal se ubica en la regidon postero-dorsal del rostro y cubre parcialmente la fosa nasal. Es
de forma cuadrangular, mas largo dntero-posteriormente que ancho transversalmente. El largo del
nasal representa menos del 25% del ancho bizigomatico, a diferencia de Balaena mysticetus donde
los nasales son relativamente mas largos (el largo es mas del 25% del ancho bizigomatico) (Tabla 4.1).
La superficie dorsal de los nasales es plana. La sutura entre ambos nasales en la linea media es recta.
El margen anterior de los nasales es marcadamente céncavo y en forma de “W” (Fig. 4.1). El nasal
contacta posteriormente con el proceso narial del frontal a través de una sutura aserrada (estadio
SR3). Dicho proceso separa la porcion posterior de ambos nasales a lo largo de la linea media.
Lateralmente el nasal contacta con el premaxilar a través de una sutura sin fusionar (estadio SR3). En
seccion sagital se observa que el nasal es alto dorso-ventralmente, y contacta ventralmente con el

maxilar (Fig. 4.5).

ETMOIDES

El etmoide comprende 3 partes: el ectecmoide (dos proyecciones laterales) y la placa
cribiforme. El centro de osificacion del mesetmoide no fue identificado en el ejemplar neonato y su
presencia en los adultos no pudo verificarse; la ausencia del mesetmoides parece ser una condicion
comun a los cetdceos (Ichishima, 2011). El ectecmoides se fusiona tempranamente a la porcion
posterior del vomer, si bien en las crias ain se observa la linea de sutura entre ambos huesos. En
seccidn sagital, cuando el cartilago mesorostral es removido, se observa la cdmara nasal, la cual
alberga los etmoturbinales (Fig. 4.5). Se identificaron tres etmoturbinales que corresponden
topograficamente al I, Il y III identificados en Balaenoptera physalus (Schulte, 1916), siendo el I el
mas grande de la serie. La porcion pdstero-dorsal de la camara nasal esta formada por la placa
cribiforme. La placa cribiforme es una lamina pequefia que separa la fosa craneal anterior de la

camara nasal y esta perforada por numerosos foramenes que transmiten el nervio olfatorio (I).
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PREMAXILAR

El premaxilar es un hueso par que forma parte de la region rostral del craneo y de la fosa
nasal.

En vista lateral (Fig. 4.2) el premaxilar estd marcadamente arqueado en direccion dorso-
ventral y se ubica dorsalmente al maxilar. A diferencia de Balaena mysticetus, el arco formado por el
premaxilar en el rostro no es continuo, en su lugar la porcion mas posterior es relativamente plana y
se curva en mayor medida en direccion anterior. El premaxilar se extiende anteriormente
sobrepasando el margen anterior del maxilar.

En vista dorsal (Fig. 4.1) el premaxilar es angosto en su extremo anterior, donde esta casi en
contacto en su linea media con el otro premaxilar. En este sector contacta lateralmente con el
maxilar y medialmente con el vomer. En direccion postero-dorsal la superficie medial estd excavada
y forma la superficie latero-ventral de la fosa nasal, la cual es de contorno oval. Hacia el vértex, el
premaxilar es mas angosto y forma el proceso ascendente del premaxilar. Dicho proceso contacta
posteriormente con el frontal a través de una sutura aserrada (aunque en algunos ejemplares de E.
australis el proceso ascendente del premaxilar no contacta con el frontal), medialmente con el nasal,
y lateralmente con el maxilar; en ambos casos la sutura entre los huesos es recta.

En vista ventral, el premaxilar tiene una exposicién muy corta en la region palatal del rostro

ya que esta cubierto por el maxilar ventralmente.

MAXILAR

El maxilar, junto con el premaxilar, forma parte de la region rostral del craneo.

En vista lateral (Fig. 4.2) el maxilar est4 fuertemente arqueado en direccion dorso-ventral y,
debido a la compresidn transversal que presenta la superficie dorsal, la superficie ventral estd
ampliamente expuesta en vista lateral.

En vista dorsal (Fig. 4.1) la superficie dorsal del maxilar estd comprimida transversalmente y
como resultado es mas alto dorso-ventralmente que ancho latero-medialmente. Los margenes
laterales del maxilar son rectos y en direccion postero-lateral forma la muesca antorbital. En su
porcion anterior el maxilar es angosto y se ensancha en direccidn posterior donde forma, latero-
ventralmente, el proceso lateral del maxilar y, postero-dorsalmente, el proceso ascendente del
maxilar. El proceso lateral del maxilar es de contorno triangular, ancho medialmente y angosto en
direccion lateral. El proceso lateral del maxilar esta solapado parcialmente a lo largo de su margen
posterior, por el proceso supraorbitario del frontal. En vista lateral el extremo lateral del proceso
lateral del maxilar se ubica en posicion anterior al proceso supraorbitario del frontal, a diferencia de
Balaena mysticetus donde este se ubica por debajo. En Eubalaena australis asi como también en

otros balénidos actuales, debido a la extension anterior del supraoccipital, el proceso ascendente del

ogica

4

natomia y Sistematica Paleontol




;i d.?’l’ll'i'mv,j: ’4.7 =
o

ey —
O

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

maxilar estd reducido. Posteriormente sobre la superficie dorsal del maxilar se ubican los fordamenes
infraorbitarios dorsales, que corresponden al lugar de salida de la rama maxilar del nervio trigémino
(V2). Estos foramenes son numerosos y se disponen, algunas sobre la superficie postero-dorsal, y
otras sobre la superficie pdstero-ventral del maxilar (Fig. 4.2).

En vista ventral (Fig. 4.4) el maxilar forma la mayor parte de la region palatal del craneo. Se
ubica en posicidn ventral al premaxilar, al cual cubre totalmente, y junto al vémer forma una quilla
que se desarrolla a lo largo de la linea sagital del paladar. Sobre la superficie ventral del maxilar se
ubican los fordmenes y surcos nutricios por donde corren los vasos sanguineos que irrigan las barbas.
Los foramenes se ubican principalmente en la region posterior del maxilar y presentan una
disposicidn irregular, mientras que los surcos o canales nutricios se disponen en forma paralela al eje
sagital del craneo, sobre la superficie lateral. En algunos ejemplares estos surcos confluyen en un
unico surco longitudinal. Pdstero-medialmente, el maxilar contacta con el palatino a través de una
sutura en forma de "V" invertida. Lateralmente a dicha sutura, se desarrolla una escotadura profunda
y ancha que corresponde a la ventana maxilar. La placa infraorbitaria del maxilar, se ubica en
posicidn lateral a la ventana maxilar y ventralmente al proceso supraorbitario del frontal. En posicion
dorsal a la placa infraorbitaria la superficie del maxilar es levemente concava y presenta numerosos
canales. Este sector esta ocupado in vivo por una masa de vasos sanguineos que se desarrollan en
direccion anterior y que se distribuyen a lo largo de la superficie ventral del maxilar para irrigar las

barbas.

PASAJE NASAL

El pasaje nasal se define como todo el corredor de aire entre el blowhole (apertura blanda en
la piel del aparato respiratorio) y las narinas dseas internas (apertura interna o posterior del pasaje
nasal formada por el pterigoides y el vomer). El pasaje nasal estd asociado a una serie de estructuras
blandas que se describirdn en detalle en el capitulo 6 (seccion 6.1.1.1), mientras que las estructuras
oseas se describirdn a continuacion.

La fosa nasal es una excavacién profunda en la superficie dorsal del rostro, de contorno oval,
que se ubica entre la mitad del rostro (considerado desde la base del rostro a nivel de las muescas
antorbitales y el extremo mas anterior del rostro) y el margen anterior de los nasales (Fig. 4.1). Dicha
fosa esta formada latero-ventralmente por los premaxilares y maxilares, ventro-medialmente por el
vomer, y alberga los musculos nasales, los cartilagos nasales y las valvulas nasales (capitulo 6). La
fosa nasal est4 dividida en su linea media por el septo nasal (formado por el vomer y el cartilago
mesorostral), el cual separa el pasaje nasal derecho e izquierdo (Fig. 4.5). El cartilago mesorostral se
extiende antero-posteriormente a lo largo de la linea media del craneo como una estructura

cilindrica que se angosta en direccion anterior, y llena el canal mesorostral formado por el vomer y
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los premaxilares. Es probable que el cartilago mesorostral permanezca cartilaginoso en los adultos,
ya que no hay evidencia de una estructura mesorostral osificada en los esqueletos preparados y
depositados en colecciones. La fosa nasal contintia postero-ventralmente en el pasaje nasal dseo y
par formado por los maxilares, los premaxilares, el vomer, los palatinos y los pterigoides. Postero-
ventralmente dentro del pasaje nasal, en posicion ventral al frontal y al nasal, se ubica la camara
nasal. La pared postero-dorsal de la cdmara nasal estd formada por la placa cribiforme. Postero-
ventralmente el pasaje nasal 6seo termina en las narinas internas 6seas las cuales estan delimitadas
por los palatinos y los pterigoides latero-ventralmente y por el vomer dorsalmente (Fig. 4.5).
Cartilagos nasales: dentro de la cavidad nasal hay un complejo de dos pares de cartilagos
(uno por cada orificio nasal) que corresponden al cartilago nasal medial y lateral, donde se insertan

los musculos nasales (capitulo 6 seccién 6.2).

PERIOTICO
Debido a que el periodtico estd altamente modificado en los cetdceos, se procederd a describir
en primer término cada estructura dentro de un contexto general para los cetdceos y luego se hara
hincapié en las peculiaridades de dicha estructura en Eubalaena australis. Las medidas del peridtico

y de la bulla timpanica se presentan en la Tabla 4.2.

Vista ventral (Fig. 4.8A).

Proceso anterior: el proceso anterior es, en su estado elongado, una estructura neomorfica
de muchos “arqueocetos” y de los cetaceos modernos o Neoceti. Se define como aquella estructura
anterior a una linea transversal a través del margen anterior de la pars coclearis. Los estudios
embrioldgicos indican que el proceso anterior es una extension anterior del tegmen timpdnico de los
mamiferos no cetaceos (Mead & Fordyce, 2009). En Eubalaena australis el proceso anterior es
aproximadamente del mismo largo que la pars coclearis o levemente mayor y el extremo anterior es
de contorno redondeado. En posicidn lateral al proceso anterior se encuentra un surco oblicuo que
corresponde al surco antero-externo.

Proyeccion lateral de la tuberosidad ventrolateral del proceso anterior: es una
estructura tipica de los misticetos que consiste en una expansion lateral de la tuberosidad
ventrolateral del proceso anterior del peridtico, ubicada en posicion lateral a la fosa para el martillo
(Geisler & Luo, 1996). En los adultos de Eubalaena australis, como en otros balénidos, la proyeccion
lateral es de contorno aproximadamente triangular y estad hipertrofiada.

Pedicelo anterior y posterior: en los misticetos el periotico esta unido a la bulla timpanica a
través de dos conexiones dseas, correspondientes al pedicelo anterior y al posterior. En Eubalaena

australis el pedicelo anterior se ubica en la superficie ventral del proceso anterior mientras que el
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pedicelo posterior se ubica sobre la superficie ventro-medial del proceso posterior compuesto.

Pars coclearis: es una estructura que contiene la cdclea, el meato auditivo interno y
estructuras asociadas dentro del meato, la apertura para el acueducto coclear o foramen perilinfatico
y el acueducto vestibular o foramen endolinfitico. En Eubalaena australis la pars coclearis es
globosa: mas alta dorso-ventralmente que ancha transversalmente. En posicion lateral a la fenestra
coclear y medial a la fosa para el musculo estapedial se desarrolla el proceso caudal timpdnico, el
cual estd orientado pdstero-ventralmente. Dicho proceso es elongado, de contorno triangular y
forma parte de la pared ventral de la fosa para el musculo estapedial. La superficie ventral de la pars
coclearis o promontorio es convexa, a diferencia de lo que ocurre en los balenoptéridos donde es
plana. En vista ventral el surco promontorial se ubica en la cara medial de la pars coclearis y se
desarrolla dntero-medialmente. Las estructuras que alberga la pars coclearis (e.i. la coclea y los
canales semicirculares) seran descriptas en el Capitulo 6 (seccion 6.3.2)

Fosa para el martillo: en algunos misticetos la cabeza del martillo articula con el petroso a
través de una pequenia fosa, la fosa para el martillo. Dicha fosa se ubica en la superficie ventral del
proceso anterior, en posicidn medial a la proyeccion lateral de la tuberosidad ventro-lateral. En
Eubalaena australis dicha fosa es indistinguible y sélo se detecta al tacto.

Hiatus fallopii: esta incisura es la apertura anterior del canal petrosal y representa la salida
del nervio petrosal o rama palatina del nervio facial (VII), que inerva el ganglio pterigo-palatino. En
Eubalaena australis se ubica en la superficie ventral del promontorio, en posicién medial a un surco
entre el proceso anterior y el promontorio, condicion similar a la observada en los mamiferos
terrestres (Cifelli, 1982).

Fosa para el musculo tensor timpdnico: El muasculo tensor timpanico es muy pequeiio en
los Neoceti a diferencia de lo que ocurre en la mayoria de los mamiferos, por lo cual la identificacién
de la fosa donde se inserta este musculo ha sido muy confusa en la literatura de los cetdceos. En
muchos misticetos (i.e. en el taxén extinto y basal Eomysticetus whitmorei y en la mayoria de los
balenoptéridos), si bien este musculo esta presente, no deja una impronta en el peridtico. En
Eubalaena australis el origen del musculo tensor timpanico se identifica en una depresion delimitada
por una cresta baja, en posicion medial al proceso anterior, mientras que la insercion es sobre el
martillo. La contraccion de este musculo tira del martillo, lo cual ocasiona la tension de la
membrana timpanica.

Proceso posterior compuesto: en los misticetos la mayor parte de la superficie ventral del
proceso posterior del peridtico esta cubierta por el proceso posterior del timpanico, y forman el
proceso posterior compuesto (Kasuya, 1973; Geisler & Luo 1996). Estas dos estructuras estdn
totalmente fusionadas en los adultos. In situ el proceso posterior compuesto esta orientado

formando un dngulo recto con el eje longitudinal del proceso anterior. El proceso es de forma
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cilindrica y es mas alto dorso-ventralmente en comparaciéon con los balenoptéridos. El proceso
posterior se fusiona completamente al escamoso a lo largo de su superficie dorsal.

Fenestra coclear (fenestra rotunda=ventana coclear=ventana redonda): se ubica en el
extremo postero-lateral de la pars coclearis y constituye la via de conexidn entre la cavidad del oido
medio y el oido interno. En Eubalaena australis la fenestra coclear es grande y de forma ovalada, mas
alta dorso-ventralmente que ancha transversalmente. Como en otros balénidos actuales, la fenestra
coclear estd ampliamente separada de foramen perilinfitico por un septo éseo (a diferencia de lo

que ocurre en Eschrichtius robustus donde ambos fordmenes confluyen).

Vista dorsal (Fig. 4.8B)
Proceso piramidal: La unién del tegmen timpanico y la pars coclearis forma una proyeccion
denominada proceso piramidal, que en Eubalaena australis no es tan pronunciada como en Balaena

mysticetus.

Vista dorsomedial (Fig. 4.8C)

Meato auditivo interno (sensu lato): El meato auditivo interno sensu lato contiene el
canal para el nervio vestibulococlear (VIII) y para el nervio facial (VII). En Eubalaena australis el
meato auditivo interno estd separado por un septo 6seo transversal, la cresta transversa, en dos
foramenes: uno correspondiente a la salida del nervio vestibulococlear (VIII) o meato auditivo
interno sensu estricto y otro correspondiente a la apertura interna o dorsal del canal facial
(VII). El foramen para la salida del nervio VIII es de mayor tamafio que el foramen para el nervio
VII; esta condicién difiere de la observada en Balaena mysticetus donde la apertura dorsal del canal
facial es de mayor tamafio.

Foramen endolinfdtico o acueducto vestibular: constituye la apertura del acueducto
vestibular, el cual lleva el ducto endolinfitico. En Eubalaena australis el foramen endolinfitico se
ubica posteriormente al meato auditivo interno y dorsalmente al foramen perilinfatico. Es de
contorno oval y de mayor tamano que el foramen perilinfatico.

Foramen perilinfadtico o acueducto coclear: constituye la apertura del acueducto coclear,
el cual contiene el ducto perilinfatico. En Eubalaena australis el foramen perilinfatico es pequefio y
se ubica posteriormente al meato auditivo interno sensu estricto. A diferencia de Balaena mysticetus,
el meato auditivo interno sensu lato y el foramen perilinfatico estan alineados antero-posteriormente

Fosa estilomastoidea: La fosa estilomastoidea es una depresion cuadrangular en la
superficie postero-dorsal de la pars coclearis, dorsal a la fosa estapedial. En Eubalaena australis dicha
fosa esta bien desarrollada y esta confinada a la pars coclearis, sin extenderse en el proceso posterior

compuesto. Fraser & Purves (1960) indican que esta fosa es ocupada por parte del seno peribullar o
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del seno posterior. La diseccidn de esta fosa muestra que in vivo estd ocupada por un tejido de tipo

fibro-cartilaginoso y no se observo la presencia del seno peribullar.

Vista lateral (Fig. 4.8D)

Fenestra oval (=ventana o fenestra vestibular=ventana oval): la fenestra oval se ubica
antero-lateralmente a la fenestra coclear y lateral de la pars coclearis, y constituye el sitio de
acomodaciéon del estribo. En Eubalaena australis la fenestra oval es de contorno circular y mas
pequefia que la fenestra coclear.

Fosa para el musculo estapedial: en Eubalaena australis la fosa para el musculo estapedial
se ubica en posicion inmediatamente posterior a la fenestra oval, en posicion lateral al surco o canal
facial, entre la pars coclearis y el proceso posterior. La fosa es grande, profunda y ovalada, y se
continua en la superficie dorsal del proceso caudal timpénico.

Canal facial: es el canal encargado de transmitir el nervio facial (VII) dentro del peridtico.
En mamiferos no cetdceos, el canal facial comprende el recorrido del nervio facial desde el meato
auditivo interno (dorsalmente) hasta el foramen estilomastoideo (ventralmente) en la region
temporal del craneo (Mead & Fordyce, 2009). En Eubalaena australis como en otros cetdceos, la
apertura dorsal del canal facial se ubica en el area nervus facialis del meato auditivo interno
mientras que la apertura ventral del canal facial se produce en el oido medio, en posicion lateral a
la fenestra oval (ya que el foramen estilomastoideo estd ausente en los Neoceti). Desde este punto el
nervio facial se transmite a través del surco facial, el cual es profundo y se ubica en posicién medial
a la fosa para el musculo estapedial, y continua pdstero-lateralmente en la superficie ventral del

proceso pOStEI‘iOI‘ compuesto.

BULLA TIMPANICA

La bulla timpanica alberga la cavidad timpanica donde se encuentran los huesecillos del oido
medio.

En vista dorsal (Fig. 4.9A) el margen antero-medial de la bulla es rectangular con el extremo
redondeado. El margen medial es marcadamente convexo. El involucro esta expandido dorso-
ventralmente, lo cual le otorga a la cara ventral de la bulla un aspecto inflado, y presenta numerosas
y bien definidas crestas transversales en la superficie dorsal. La cresta del involucro se extiende hacia
el margen medial, pero no confluye con la cresta medial o principal de la bulla. El extremo anterior
de la cresta del involucro es posterior al margen anterior de la bulla timpénica. La superficie dorso-
lateral del involucro forma un arco continuo, sin mediar ningiin escalén que separe la superficie en
una porcién anterior y en otra posterior (como lo observado por ejemplo en Caperea marginata). La

apertura del tubo de Eustaquio es una escotadura ancha y profunda que se extiende medialmente en
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el extremo anterior del involucro. El proceso cdnico es delgado, corto y de contorno redondeado
(Fig. 4.9D).

En vista ventral (Fig. 4.9B) la superficie ventral de la bulla esta comprimida dorso-
ventralmente, y presenta un surco longitudinal que se desarrolla dntero-posteriormente. El surco
lateral es profundo, se orienta antero-ventralmente y esta ubicado en los 2/3 posteriores del largo
antero-posterior de la bulla. La fisura sigmoidea es corta y poco profunda.

En vista anterior (Fig. 4.9C) es evidente la compresion dorso-ventral de la bulla y el aspecto
convexo del involucro.

En vista lateral (Fig. 4.9D) el surco lateral y la fisura sigmoidea definen dos lébulos, uno
anterior y otro posterior. El l16bulo anterior es mas corto que el 16bulo posterior y, sobre su superficie
ventro-lateral, se encuentra la base del pedicelo anterior para la articulacion con el periotico. La
base del pedicelo posterior se ubica posteriormente, en el margen ventro-lateral del l6bulo posterior.
El proceso sigmoideo se ubica entre el surco lateral y la fisura sigmoidea y se proyecta latero-
ventralmente. Es robusto y ancho transversalmente.

En vista medial (Fig. 4.9E), la cresta medial de la bulla timpénica se desarrolla antero-
posteriormente en la cara medial de la bulla y es de contorno convexo.

El anillo timpénico es el sitio de insercion de la membrana timpanica en la superficie externa
de la bulla. Esta formado por el proceso sigmoideo, el proceso coénico y el pedicelo posterior de la
bulla timpanica. Internamente, el sitio de insercion de la membrana timpdnica esta formado por un
surco profundo y semicircular, el surco timpdanico, que se extiende desde el extremo posterior del

proceso sigmoideo hasta el extremo posterior del proceso cénico.

MANDIBULA

En vista dorsal el cuerpo mandibular esta fuertemente arqueado en direccion lateral. En
seccién transversal, la cara lateral es marcadamente convexa, a diferencia de la cara medial que es
plana. El tercio anterior del cuerpo mandibular presenta una torsidén en direcciéon medial; como
resultado la cara medial estd orientada dorsalmente mientras que la cara lateral estd orientada
ventralmente. La porcion posterior de la rama mandibular presenta una trayectoria curva, a
diferencia de los balenoptéridos donde este sector es de forma sigmoidal.

En vista lateral (Fig. 4.2) la altura dorso-ventral de la mandibula es aproximadamente
constante a todo su largo. En posiciéon anterior al proceso coronoides se observan varios (5-6)
foramenes mentonianas orientados anteriormente a lo largo del margen dorsal del cuerpo
mandibular. El cuello mandibular se ubica entre el margen posterior del proceso coronoides y el
extremo anterior del céndilo mandibular. El margen dorsal del cuello mandibular es céncavo. La

superficie ventral al proceso coronoides es concava, y forma una fosa para la insercion de uno de los
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musculos masetéricos. El cdéndilo mandibular estd ubicado podstero-dorsalmente al proceso
coronoides y forma un dngulo obtuso con el eje longitudinal del cuerpo mandibular. La superficie de
articulacion esta orientada dorsalmente.

En vista medial el extremo anterior del cuerpo mandibular presenta una serie de estructuras
vinculadas con tejidos blandos de la sinfisis mandibular: el surco alveolar y el surco y la superficie
sinfisial. El surco alveolar es un surco que corre antero-posteriormente en el margen dorsal del
cuerpo mandibular. El surco sinfisial es un surco mas pequefio y poco profundo que se desarrolla
antero-posteriormente en el margen ventral, sin alcanzar el extremo anterior de la mandibula. La
superficie sinfisial es plana y presenta algunas crestas y surcos. En el margen ventral del cuerpo
mandibular se observa un surco, el surco milohioideo, que se extiende, posteriormente, desde el
margen posterior del foramen mandibular hasta desaparecer antes del extremo anterior de la
mandibula. El foramen mandibular se ubica en el extremo pdstero-dorsal de la rama mandibular, en
posicidn posterior al proceso coronoides. Dicho foramen esta desarrollado dorso-ventralmente y esta
orientado en forma oblicua con respecto al plano horizontal del cuerpo mandibular. El margen
anterior es semicircular y se ubica posterior al cédndilo mandibular. Antero-dorsalmente al foramen
mandibular, se desarrolla en direccion medial una elevacion redondeada que corresponde a la
elevacion postcoronoidea (sensu Kimura, 2002). El proceso angular estd reducido en los balénidos y
fusionado al condilo mandibular. El proceso coronoides esta reducido y sélo se conserva como una

cresta baja y ancha 4ntero-posteriormente en la superficie dorsal de la rama mandibular (Fig. 4.2;

4.10).

4.3 Balénidos del Mioceno de Patagonia

4.31 Balénido del Mioceno Temprano (Fm. Gaiman): Morenocetus

parvus

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
Orden CETACEA Brisson, 1762
Rango no determinado NEOCETI Fordyce & Muizon, 2001
Suborden MYSTICETI Gray, 1864 Sensu Cope, 1869
Rango no determinado CHAEOMYSTICETI Mitchell, 1989
Familia BALAENIDAE Gray, 1825
Morenocetus Cabrera, 1926
Especie tipo y unica conocida por monotipia—Morenocetus parvus Cabrera, 1926
Diagnosis—igual a la de la especie tipo y Gnica conocida.

Morenocetus parvus Cabrera, 1926
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Diagnosis enmendada—Balénido caracterizado por la siguiente combinacion tnica de caracteres:
fenestra coclear en forma de rifion (*); proceso supraorbitario del frontal no inclinado postero-
ventralmente en vista lateral; extremo anterior del proceso supraorbitario del frontal orientado
posteriormente; proceso supraorbitario del frontal desarrollado principalmente en direccion
transversal con una moderada inclinacion ventral; proceso supraorbitario del frontal corto
transversalmente; nasales no separados posteriormente a lo largo de la linea sagital por el proceso
narial del frontal; pared posterior de la fosa temporal plana; escamoso orientado en forma
perpendicular al eje sagital del craneo; cresta escamosa lateral bien desarrollada y sin obliterar la
visidn lateral del escamoso y del parietal; proceso zigomatico del escamoso en posicion ventral al
proceso postorbital y separado por una distancia dorso-ventral amplia; pequeiia exposicion del
escamoso en posicion lateral al exoccipital; ausencia de tubérculo nucal en la unién de la sutura
parietal-escamoso-supraoccipital; sutura parieto-escamosal no forma una cresta; proceso
postglenoideo orientado transversalmente con respecto al eje sagital del craneo en vista ventral; fosa
glenoidea en posicidon posterior al proceso postorbital; fosa pterigoidea extendida anteriormente al
foramen pseudoval; margenes laterales del supraoccipital rectos; proceso anterior mas corto que la
pars coclearis; extremo posterior del exoccipital extendido posteriormente a los cédndilos occipitales;
ausencia de proceso piramidal; proyeccion lateral de la tuberosidad ventro-lateral del proceso
anterior poco desarrollada y bulbosa; proceso posterior compuesto del periético orientado pdstero-
lateralmente con respecto el eje longitudinal del proceso anterior; apertura dorsal o interna del canal
facial de menor tamafio que el meato auditivo interno (sensu stricto); y surco facial en el proceso
posterior compuesto del timpanico poco profundo y definido por bordes anteriores y posteriores.
*autapomorfias.

Holotipo—MLP 5-11, crdneo incompleto donde se preservd gran parte de la caja craneana con
ambos perioticos articulados y falta por completo la region rostral. (Fig. 4.13-4-18; Tabla 4.3; 4.4).
Espécimen referido—MLP 5-15, craneo incompleto con periotico izquierdo articulado, sin regiéon
rostral (Fig. 4.19; Tabla 4.3). En el caso del ejemplar MLP 5-21, correspondiente a dos ramas
mandibulares originalmente referidas por Cabrera (1926) a esta especie, las mismas fueron sometidas
a un estudio analitico del contenido de nitrégeno y de coldgeno. Este estudio permitio determinar
que presentan un contenido de coldgeno muy elevado en comparacion con el ejemplar holotipo, con
lo cual estos materiales no son asignables a una edad Miocena temprana.

Localidad tipo y procedencia estratigrdfica—Todos los materiales referidos a Morenocetus parvus
fueron colectado en la localidad de Cerro Castillo, Barranca Sur en el Valle inferior del Rio Chubut,
provincia de Chubut, Argentina (Cabrera, 1926; P: 364) (Fig. 4.11). La localidad de Cerro Castillo
corresponde a una elevaciéon de terreno que representa la exposicion de sedimentos marinos

terciarios referidos por Cabrera (1926) como “Formacién Patagonica marina”. Estos sedimentos

ogica
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corresponden a una unidad informalmente conocida en la literatura del siglo XIX como Patagoniano
o Patagoniense (D’Orbigny, 1842; Darwin, 1846; Ameghino, 1906; Frenguelli, 1927; 1935; Simpson,
1935; Feruglio, 1949). Las sedimentitas del Patagoniano que afloran en el valle inferior del Rio Chubut
fueron asignadas a la Formacion Gaiman (Mioceno temprano) (Mendia & Bayarsky, 1981) (Fig. 4.12).
Desafortunadamente Cabrera (1926) no precisa el nivel estratigrafico exacto en el cual estos

materiales fueron colectados.

DESCRIPCION

Estado de preservacion de los materiales: El ejemplar MLP 5-11 consiste en un craneo bien
preservado donde falta la region rostral; el proceso supraorbitario derecho del frontal (esta roto a 180
mm aproximadamente del plano sagital del crdneo); los yugales; el proceso zigomatico y
postglenoideo derecho; los palatinos; gran parte de los pterigoides y del preesfenoides, la porcion
anterior del vomer, el aliesfenoides derecho y las bullas timpanicas. El supraoccipital presenta una
pequeiia porcion faltante por delante del foramen magnum. La superficie ventral del craneo esta
deteriorada en su mayor parte, sin embargo la region otica presenta ambos perioticos asociados a la
caja craneana. El periotico derecho estd incompleto en la region coclear a diferencia del izquierdo
que esta completo. El ejemplar MLP 5-15 presenta un estado de conservacion similar al holotipo, con
excepcion del proceso supraorbitario izquierdo que estd incompleto en su porcion lateral y del
proceso zigomadtico izquierdo que esta completo.

El grado de fusion de las suturas entre el basioccipital/exoccipital y supraoccipital/exoccipital

en ambos ejemplares corresponde al estadio SR4.

Caracteristicas generales del craneo: una de las caracteristicas mas llamativas del craneo
es su pequeiio tamaiio: el ancho bizigomatico es de +560 mm (Tabla 4.3), el cual corresponde a un
~25% del ancho bizigomatico del crdneo de un balénido actual, como por ejemplo Eubalaena o
Balaena. En vista dorsal, el escudo occipital es elongado antero-posteriormente, de forma triangular
con el margen anterior redondeado y se extiende anteriormente sobrepasando la orbita y excluyendo
a los parietales de la vista dorsal del craneo. Las orbitas se ubican dorso-lateralmente en el craneo.
Los procesos supraorbitarios del frontal descienden suavemente desde el vértex craneal, son cortos
transversalmente y anchos antero-posteriormente, estdn desarrollados principalmente en el plano
transversal y estan levemente orientados en direccion postero-ventral. La porcion antero-dorsal del
parietal esta sobreimpuesta a la porcion postero-dorsal del frontal, y se extiende anteriormente hasta

el nivel del margen anterior del escudo occipital. La cresta escamosa lateral esta bien desarrollada vy,
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en vista lateral, no impide la visualizacion del parietal y de la pared posterior de la fosa temporal.

SUPRAOCCIPITAL

El supraoccipital, en vista dorsal, se extiende antero-dorsalmente sobrepasando el proceso
preorbitario del frontal (Fig. 4.13). Es de contorno triangular con el margen anterior redondeado. Los
margenes laterales son rectos formando la sutura con el parietal y con el escamoso. La preservacion
de los margenes laterales no es completa, estando el margen izquierdo erosionado casi en toda su
extensidon, mientras que el derecho estd incompleto en la mitad anterior. La mitad posterior del
margen derecho conserva una cresta temporal baja y redondeada, la textura del hueso en esta area
sugiere la probable persistencia de cartilago. En el ejemplar MLP 5-15 el margen lateral izquierdo del
supraoccipital estd completo y forma una cresta temporal pronunciada. El margen anterior del
supraoccipital contacta con el frontal a través de una sutura incompleta (estadio SR3) y no esta
elevado como en Balaenella. La superficie dorso-medial del supraoccipital presenta una depresion
poco profunda, triangular y que se desarrolla dntero-posteriormente (Largo=9o mm) sin alcanzar el
margen anterior del supraoccipital (se extiende a 75 mm de dicho margen). Dentro de esta fosa hay
una cresta, correspondiente a la cresta occipital externa, sélo evidente al tacto. La superficie pdstero-
dorsal del supraoccipital esta incompleta, faltando una porcion por delante del foramen magnum
donde el hueso es muy delgado.

En vista lateral (Fig. 4.14) el supraoccipital es convexo y estd orientado oblicuamente
formando un angulo agudo con respecto al eje sagital del craneo.

En vista posterior (Fig. 4.15) el supraoccipital no esta expuesto ampliamente sobre el margen
dorsal del foramen magnum (la exposicion del supraocccipital es dos veces la altura del foramen

magnum). La sutura con el exoccipital no es observable (estadio SR4).

EXOCCIPITAL

El exoccipital contacta anteriormente con el supraoccipital, a través de una sutura no visible
(estadio SR4), y latero-ventralmente con el escamoso a través de la sutura occipito-escamosal, la cual
presenta un estadio de fusion incompleto (SR3) (Fig. 4.15). La sutura occipito-escamosal se extiende
desde el margen lateral del exoccipital, donde es convexa, y luego se curva ventralmente y contintia
dentro de la fosa periotica donde no puede distinguirse.

En vista dorsal (Fig. 4.13) la superficie posterior del exoccipital es levemente concava y el
margen posterior estd orientado lateralmente formando un angulo casi recto con el plano sagital del
craneo.

En vista posterior (Fig. 4.15) los exoccipitales son anchos transversalmente (representan el

84% del ancho bizigomatico) y forman la mayor parte del escudo occipital. Los condilos occipitales
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forman el margen latero-ventral del foramen magnum y son grandes en comparacion con el tamafo
de la caja craneana: el ancho maximo de los condilos occipitales representa el 28% del ancho
bizigomatico (Tabla 4.3). Ambos condilos occipitales estan bien preservados, son de forma ovoide,
no marcadamente convexos como en Eubalaena australis y estan orientados formando un angulo
agudo con el plano sagital del craneo. Los condilos estan separados en su porcion ventro-medial por
una muesca intercondilar angosta y poco profunda (Largo= 60 mm; ancho minimo= 4 mm). El
foramen magnum tiene un contorno circular (75x75 mm). En posicion posterior a la cresta temporal
y en el margen dorso-lateral de cada exoccipital se observan surcos bien definidos y orientados
transversalmente. La fosa condiloidea dorsal es una depresion marcada en el margen antero-dorsal
de cada condilo (Fig. 4.13). La fosa condiloidea ventral no se observa. El margen lateral del exoccipital
es convexo y el margen ventral forma una muesca yugular profunda y los procesos paraoccipitales.
En posicion medial a la muesca yugular, el exoccipital forma una proyeccion ventral pequefia y de
contorno redondeado (cresta exoccipital medial sensu Mead & Fordyce, 2009) similar a la observada
en Eubalaena australis asi como también en el misticeto extinto Aetiocetus weltoni (Demeré & Berta,
2008; P: 327). El proceso paraoccipital es pequeo, se ubica lateralmente a la muesca yugular y
dorsalmente a la cresta basioccipital, y estd mejor preservado del lado derecho. El proceso
paraoccipital es triangular, corto dorso-ventralmente y la superficie posterior es plana.

En vista ventral (Fig. 4.16; 4.17) el proceso posterior compuesto del peridtico contacta con el
exoccipital a través de una sutura visible (estadio SR3), recta y orientada pdstero-lateralmente.
Anteriormente el exoccipital contacta con el basioccipital a través de una sutura completamente
fusionada (estadio SR4). La contribucion del exoccipital a la formacién de la cresta basioccipital no
pudo ser determinada debido al avanzado estado de fusion que presenta la sutura exoccipital-
basioccipital. El proceso paraoccipital se ubica anteriormente a los condilos occipitales, la superficie
ventro-medial es lisa y de contorno triangular indicando la presencia de la fosa para el seno
posterior; el sitio de articulacion del estilohial no pudo determinarse. En posicion medial a los
procesos paraoccipitales se observa un surco profundo y orientado antero-posteriormente que
corresponde a la muesca yugular, lugar de salida de los nervios hipogloso (XII), glosofaringeo (IX),
vago (X) y espinal (XI), la vena yugular y la arteria carotida externa. El margen posterior del

exoccipital se extiende en posicion posterior a los condilos occipitales (Fig. 4.16).

FRONTAL
Los frontales forman la region interorbitaria, los procesos supraorbitarios del frontal y parte
de la pared orbital.
En vista dorsal (Fig. 4.13), la exposicion de los frontales en el vértex es amplia y se

extiende dntero-posteriormente por 52 mm. La region anterior del frontal, zona de articulacién de

natomia y Sistematica Paleontolégica




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

los elementos del rostro, estd expuesta debido a la ausencia de los nasales, maxilares y premaxilares.
En la superficie antero-dorsal del frontal hay una fosa medial profunda para la recepcion de los
nasales, la cual estd flanqueada lateralmente por un complejo de crestas y surcos longitudinales que
corresponden a la zona de recepcion de los premaxilares y maxilares (Fig. 19). Posterior a esta region,
la exposicion dorsal del frontal presenta el margen anterior semicircular. Medialmente, el contacto
entre el frontal derecho e izquierdo, la sutura interfrontalis, se infiere por la presencia de una
superficie rugosa y elevada. El frontal desciende gradualmente desde el vértex craneal en direccién
latero-ventral formando los procesos supraorbitarios del frontal, y se desarrollan principalmente en
el plano transversal y a diferencia de Eubalaena australis presenta poca inclinacion ventral. Dichos
procesos son cortos transversalmente y anchos dntero-posteriormente en comparacién con E.
australis: el ancho transversal es aproximadamente el doble del largo dntero-posterior (Tabla 4.3). El
margen anterior del proceso supraorbitario es recto y forma un angulo agudo con el plano sagital del
craneo (67°), mientras que el margen posterior es levemente concavo. La superficie dorsal del
proceso es aproximadamente plana.

En vista lateral (Fig. 4.14) el margen dorsal de la orbita se ubica lateralmente en el craneo en
posicion dorsal al proceso zigomatico del escamoso; la distancia vertical entre el margen dorsal de la
orbita y el margen ventral del proceso postglenoideo es 185 mm. El largo antero-posterior de la érbita
(medida entre el 4pex del proceso preorbitario y postorbitario) en comparacion con el ancho
bizigomatico es de un 23% (LO/ABZ, Tabla 4.3), un valor cercano al misticeto extinto Aetiocetus
weltoni (27% Demeré & Berta, 2008 P: 323) y comparativamente mayor a Eubalaena australis
(LO/ABZ=8%, Tabla 4.1). El margen dorsal de la drbita esta formado anteriormente por el proceso
preorbitario del frontal, el cual estd incompleto, y posteriormente por el proceso postorbitario del
frontal. El proceso postorbitario es robusto, de contorno redondeado y estd orientado postero-
ventralmente. En vista lateral, el eje dntero-posterior de la drbita es paralelo al plano sagital del
craneo. El margen ventral de la 6rbita no se conservé debido a la ausencia del yugal y el maxilar. En
vista dorsal el margen dorsal de la orbita es levemente recto mientras que en vista lateral es
levemente céncavo. La superficie externa del frontal es lisa en la region interorbitaria y en la
superficie dorsal del proceso supraorbitario, a diferencia del margen dorsal de la érbita donde el
hueso presenta un aspecto rugoso/poroso sugiriendo la presencia de cartilago.

En vista ventral (Fig. 4.16) el foramen optico, lugar de salida del nervio optico (II), es una
muesca que se ubica en posicion lateral a la fisura basiesfenoides-preesfenoides. A partir de alli se
desarrolla el canal optico en direccion lateral a lo largo del margen pdstero-ventral del proceso
supraorbitario. A diferencia de la condicion observada en Eubalaena australis, la mitad lateral del
canal optico no ocupa todo el margen antero-posterior de la superficie ventral del proceso

supraorbitario, sino que esta ubicado en los 2/3 posteriores (representa cerca de un 70% del largo
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antero-posterior total del proceso). En su porcion medial el canal Optico esta delimitado
anteriormente por el frontal y posteriormente por el parietal. Dicho canal es profundo y angosto en
su porcion medial (Ancho=35 mm) y se ensancha en direccion lateral (Ancho=50 mm). El margen
anterior del canal optico esta preservado solo en su mitad lateral, lo cual permite inferir que el canal
permanece abierto ventralmente a todo su largo. La pared dorsal del canal 6ptico estd perforada por
el foramen etmoidal, para la salida del nervio etmoidal y vasos sanguineos, y por pequefios
foramenes frontales. La superficie ventral del frontal presenta dos fosas profundas y simétricas
ubicadas entre la sutura del preesfenoides y el frontal, en posicion dorsal al proceso supraorbitario

del frontal, similar a la observada en E. australis.

ORBITOESFENOIDES
La presencia del orbitoesfenoides en el canal optico es dificil de determinar debido a que

probablemente este fusionado al frontal y al preesfenoides.

PARIETAL

Los parietales, en vista dorsal, no estan en contacto en la linea media del vértex del craneo
debido a la extensidn anterior del supraoccipital y s6lo una pequena porcion es visible lateralmente
al vértex (Fig. 4.13).

En vista lateral (Fig. 4.14) el parietal forma parte de la pared lateral de la caja craneana y
contacta anteriormente con el frontal a través de la sutura coronal. Dicha sutura se inicia a nivel del
margen anterior del supraoccipital, continda en direccién posterior sobre el margen postero-dorsal
del frontal, luego se curva ventralmente y termina en una muesca bien definida. Posteriormente el
parietal contacta con el escamoso a través de la sutura parieto-escamosal, la cual se desarrolla dorso-
ventralmente en la pared medial de la fosa temporal, estd curvada posteriormente y no forma una
cresta. Dorsalmente el parietal contacta con el supraoccipital y contribuye a la formacién de la cresta
temporal, la cual protruye lateralmente. La porcion antero-dorsal del parietal se proyecta
anteriormente y se superpone sobre el extremo pdstero-dorsal del proceso supraorbitario del frontal,
hasta aproximadamente la mitad del largo del proceso. En esta region la superficie del parietal es
marcadamente céncava y lisa. No hay evidencia de la presencia de cresta orbitotemporal.

En vista ventral (Fig. 4.16; 4.17) el parietal tiene una pequefia exposicion en la porcion
postero-medial del canal éptico donde contacta anteriormente con el frontal y posteriormente con el
escamoso. En esta region el parietal estd parcialmente solapado por el aliesfenoides y forma

anteriormente una muesca bien definida, y posteriormente una proyeccion lateral triangular.
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ESCAMOSO

El escamoso es un hueso masivo que forma parte de la pared lateral de la caja craneana y de
la pared medial y posterior de la fosa temporal. Asimismo forma el proceso zigomatico y
postglenoideo, la fosa glenoidea para la articulacion temporo-mandibular y la fosa periotica.

En vista lateral (Fig. 4.14) el escamoso esta desarrollado en sentido dorso-ventral con respecto
al plano sagital del craneo y esta orientado en forma perpendicular al eje horizontal del craneo.
Contacta dorsalmente con el supraoccipital formando la cresta temporal, anteriormente con el
parietal y postero-lateralmente con el exoccipital a través de una sutura redondeada. Lateralmente a
la sutura escamoso-exoccipital, el escamoso forma la cresta escamosa lateral la cual es robusta,
convexa anteriormente y estd orientada antero-lateralmente. El desarrollo de esta cresta oblitera la
visidn de la pared postero-dorsal de la fosa temporal pero no la sutura escamoso-parietal. El proceso
zigomatico es corto, con un apex redondeado y estd orientado antero-lateralmente. El proceso
postglenoideo izquierdo estd mejor preservado que el derecho, sin embargo el margen ventral y
lateral estan incompletos tanto en el holotipo como en el ejemplar MLP 5-15. El proceso
postglenoideo es alto dorso-ventralmente, estd orientado podstero-ventralmente en vista lateral y
ventralmente en vista posterior. La superficie externa del proceso zigomatico y postglenoideo tiene
una textura rugosa sugiriendo la persistencia de cartilago. En vista dorsal, el escamoso forma
postero-lateralmente la pared posterior de la fosa temporal. Dicha fosa es eliptica, mas ancha que
larga (A/L= 190/90=2.11; Tabla 4.3) y la pared medial es plana mientras que la posterior es concava.
No presenta hendidura escamosal como la observada en Caperea marginata. La fosa glenoidea se
ubica anteriormente al apex posterior de la cresta nucal.

En vista ventral (Fig. 4.16; 4.17) el escamoso forma la pared anterior, dorsal y lateral de la fosa
donde se aloja el peridtico. Dicha fosa es profunda, se extiende desde la base del proceso falciforme
hasta el margen dntero-medial del meato auditivo externo. El meato auditivo externoes una
excavacion profunda localizada en el margen postero-lateral del craneo, dorsal al proceso
postglenoideo. El margen posterior es casi recto y estd definido por la cresta meatal posterior, la cual
contacta con el proceso posterior compuesto del periotico a través de una sutura recta y sin fusionar
(estadio SR3). El margen medial forma el proceso espinoso del escamoso el cual se extiende antero-
medialmente. La superficie ventral del meato auditivo externo es concava, y en posicidn medial
presenta una fosa profunda la cual in vivo estda ocupada por la membrana timpanica en forma de saco
caracteristica de los misticetos (Capitulo 6). En posicion dorso-medial a la base del proceso
falciforme hay un surco ancho y poco profundo para el pasaje de la rama mandibular del trigémino
(V3); dicho surco termina en la superficie ventral del escamoso y forma la muesca para la salida del
nervio V3 hacia la mandibula (foramen pseudoval) (ancho=12 mm) (Fig. 4.17). El proceso falciforme

estd roto en la base. La fosa glenoidea es plana a levemente concava y ancha como en Eubalaena
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australis. La posicion dorsal de la orbita con respecto al proceso postglenoideo sugiere que la

posicion de la fosa glenoidea debia ser posterior al proceso postorbitario del frontal (Fig. 4.14).

BASIOCCIPITAL

El basioccipital estda completamente preservado y ubicado en la region postero-ventral del
craneo. El mismo consta de una porcion medial horizontal o parte basilar, la cual forma el piso de la
caja craneana, y dos proyecciones latero-ventrales que forman las prominentes crestas basioccipitales
(Fig. 4.16; 4.17). La porcion basilar es levemente cdncava en vista posterior y el contacto anterior con
el basiesfenoides estd encubierto por la extensidn posterior del vomer. Sin embargo, la superficie
dorsal del basioccipital presenta una superficie rugosa que corresponde a la sutura basiesfenoides-
basioccipital. En el ejemplar MLP 5-15 como el vomer no se preservo, la sutura basioccipital-
basiesfenoides es visible en vista ventral (estadio SR3). Posteriormente, el contacto entre el
basioccipital y el exoccipital es evidente por el cambio en la textura de ambos huesos, desde una
superficie lisa del basioccipital a una superficie esponjosa de los condilos occipitales.

En vista posterior (Fig. 4.15) la cresta basioccipital es bulbosa y esta engrosada medio-lateral y
dorso-ventralmente. La superficie medial es convexa anteriormente y plana posteriormente, el
margen ventral presenta la superficie del hueso de una textura rugosa, sugiriendo la presencia de
cartilago. En el MLP-5-15 la superficie medial de la cresta basioccipital presenta surcos y crestas que
corresponden al sitio de insercién de la musculatura flexora del cuello. La cresta basioccipital

contacta anteriormente con la lamina pterigoidea media a través de una sutura cerrada (estadio SR3)

(Fig. 4.17).

VOMER

Solo la porcion posterior del vomer esta preservada. Debido a que los palatinos y hamulus
pterigoideos no se preservaron, la porcion posterior del vomer esta expuesta en la pared ventral del
craneo (Fig. 4.16; 4.17). La porcion preservada del vomer corresponde a la pared dorsal y dorso-
medial del pasaje nasal interno. El vomer estd orientado en forma horizontal con respecto al eje
sagital del craneo y se ubica ventralmente al basiesfenoides y al basioccipital obstruyendo la vision
de la sutura basioccipital/basiesfenoides. El vomer se extiende desde el margen anterior de la fosa
pterigoidea hasta 2/3 el largo de la lamina pterigoides media, sin embargo la extension posterior final
del vomer no pudo determinarse ya que el margen posterior no se preservo. El vomer es ancho
anteriormente y se angosta en direccidon posterior. La superficie ventral presenta una cresta medial,
la cresta vomerina, la cual no alcanza el margen posterior preservado del vomer. La cresta vomerina

esta flanqueada lateralmente por dos superficies concavas.
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BASIESFENOIDES-PRESFENOIDES

El basiesfenoides contacta posteriormente con el basioccipital, lateralmente con la lamina
media del pterigoides y anteriormente con el preesfenoides (Fig. 4.17). El foramen carotideo dorsal
no es evidente en la superficie dorsal del basiesfenoides. El preesfenoides es elongado antero-
posteriormente y contacta lateralmente con el frontal y posteriormente con el basiesfenoides a través
de la fisura basiesfenoides-preesfenoides (ancho= 73 mm, largo= 7 mm).La sutura con el
orbitoesfenoides no se observa. La mayor parte de la superficie ventral del preesfenoides estd
erosionada, sin embargo parte de los margenes laterales estan preservados lo cual permite inferir que
este presenta un contorno triangular como en otros balénidos. La porcion postero-lateral del

preesfenoides contribuye a la delimitacidn de la fisura orbital y del foramen 6ptico.

ALIESFENOIDES

El aliesfenoides estd bien preservado en la superficie ventral del craneo en el lado izquierdo
mientras que el lado derecho no es visible.

En vista ventral (Fig. 4.16; 4.17) el cuerpo principal del aliesfenoides estd interpuesto entre el
pterigoides, el parietal, y el escamoso. Esta solapado ventralmente en su sector pdstero-medial por la
porcion anterior de la lamina lateral del pterigoides y postero-lateralmente por el escamoso a través
de una sutura bien definida (en ambos casos). El aliesfenoides es pequefio (ancho maximo ~41 mm;
largo ~56 mm) y presenta una proyeccion lateral triangular bien definida que se extiende por ~28
mm sobre el parietal sin alcanzar el margen lateral de la caja craneana, por esta razon el aliesfenoides
no esta expuesto en la pared medial de la fosa temporal. La superficie anterior del aliesfenoides es
vertical y levemente concava mientras que la superficie posterior es plana; ambas superficies estan
separadas por una cresta pronunciada que se desarrolla medio-lateralmente siguiendo la proyeccion
lateral del parietal. La proyeccion lateral del aliesfenoides delimita medialmente el margen postero-
ventral del canal 6ptico. El aliesfenoides contacta anteriormente con el parietal a través de una
sutura visible que se extiende medio-lateralmente. La proyeccion lateral del aliesfenoides solapa la
proyeccion lateral del parietal dejando un espacio libre entre ambos huesos. Pdstero-lateralmente, el
aliesfenoides contacta con el escamoso a través de una sutura convexa y postero-medialmente con el
pterigoides. El foramen pseudoval no perfora el aliesfenoides externamente, sino que esta confinado

al escamoso.

PTERIGOIDES
La porciéon preservada del pterigoides corresponde a la ldmina media, lateral y dorsal. Los
hamulus pterigoideos y la mayor parte de la lamina ventral no se preservaron; como consecuencia la

lamina media, dorsal y lateral estan expuestas en la superficie ventral del craneo (Fig. 4.16; 4.17). La
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lamina media estd orientada antero-posteriormente y contacta medialmente por ~80 mm con el
basioccipital, anteriormente con el basiesfenoides y posteriormente con la superficie medial y lateral
de la cresta basioccipital. La lamina lateral se extiende medio-lateralmente y contacta lateralmente
con el escamoso a través de una sutura visible e irregular (+40 mm) y anteriormente con el
aliesfenoides (esta sutura no es evidente). La fosa para el seno pterigoideo estd excavada en la lamina
dorsal y lateral del pterigoides y se extiende dntero-lateralmente por ~44 mm y postero-lateralmente
por ~22 mm dentro del hiato craneal. El eje principal de la fosa para el seno pterigoideo es oval y esta
desarrollada en direccion antero-posterior (L=77 mm). Mds de un tercio de la fosa para el seno
pterigoideo estd ubicada anteriormente al foramen pseudoval. Posteriormente dicha fosa se extiende
hasta el nivel de la sutura pterigoides-basioccipital. Sobre la superficie ventral de la lamina dorsal se
observa un canal que comunica con el foramen carotideo ventral (ubicado a ~51 mm de la sutura
pterigoides-basioccipital) para la transmisidn de la arteria carétida interna hacia la cavidad craneal.
La cresta faringea, que separa la region faringea y 6tica del craneo, esta formada anteriormente por la
lamina media del pterigoides y posteriormente por la cresta basioccipital. La cresta faringea es mas

baja dorso-ventralmente que en Eubalaena australis.

PERIOTICO

Se conservaron ambos peridticos in situ fusionados a la caja craneana a través del escamoso.
El peridtico izquierdo se conservo completamente a diferencia del derecho que esta roto a nivel del
proceso anterior y lateral (Fig. 4.16). Las bullas timpanicas no se preservaron.

En vista ventral (Fig. 4.18A-B), el proceso anterior es mds corto que el largo dntero-posterior
de la pars coclearis y presenta el extremo anterior redondeado. El pedicelo anterior para la
articulacion de la bulla timpdnica estd ubicado en la superficie ventral del proceso anterior, y esta
definido por una cresta flanqueada por dos surcos. En posicion lateral al proceso anterior, se ubica la
tuberosidad ventrolateral del proceso anterior que es pequefia y de contorno redondeado, y no
presenta una proyeccion lateral hipertrofiada como la observada en individuos adultos de Eubalaena
australis (Fig. 4.8). Postero-medialmente, en el cuerpo del periético, la fosa para el martillo es una
depresion leve y poco definida. La pars coclearis estd orientada dntero-posteriormente formando un
angulo agudo con el plano sagital del craneo. La superficie medial de la pars coclearis presenta
pequenias proyecciones del hueso que le otorgan un perfil irregular. El promontorio estd bien
diferenciado de la superficie ventral de la pars coclearis, es marcadamente convexo y mas largo que
ancho (A/L=0.58). La superficie ventral del promontorio es convexa, lo cual estd asociado con la
elongacidn dorso-ventral de la pars coclearis. La fenestra coclear se ubica posteriormente en la pars
coclearis y en posicion medial a la cresta coclear posterior. El surco del promontorio es un surco

poco profundo que se observa en la superficie ventral de la pars coclearis en direccion dntero-medial.
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Entre la porcion anterior de la pars coclearis y el proceso anterior se observa una depresion leve
delimitada por una cresta que corresponde al sitio de insercion del musculo tensor timpanico. El
hiato de fallopii, lugar de salida de la rama petrosa del nervio facial (VII), es un foramen pequefio y
oval que se ubica en la superficie ventral del surco para el tensor timpanico. El proceso posterior
compuesto es cilindrico y estd orientado postero-lateralmente formando un dngulo obtuso con el eje
longitudinal de la pars coclearis. Ventro-medialmente presenta el pedicelo posterior para la
articulacion con la bulla timpanica. La superficie dorsal del proceso posterior compuesto estd
fusionada con el escamoso en toda su extension, anteriormente contacta con el escamoso a través de
la cresta meatal posterior formando un surco, posteriormente con el exoccipital a través de una
sutura visible (estadio SR4) y lateralmente con el escamoso formando un sutura interdigitada. El
margen medial del proceso posterior compuesto es codncavo y sobre la superficie dorso-medial se
desarrolla una fosa estilomastoidea profunda.

En vista posterior (Fig. 4.18 C-D), la fenestra coclear es mas alta que ancha y presenta forma
de rifion con el margen medial convexo y el margen lateral concavo. En el margen medial de la
fenestra coclear se observa un surco anterior y posterior bien definidos separados por una cresta
redondeada. Dentro de la fenestra es visible la impronta de la parte basal del espacio interlaminar
donde se ancla la membrana basilar (Geisler & Luo, 1996; P: 1054). La cresta coclear posterior se
ubica posteriormente a la pars coclearis, lateralmente a la fenestra coclear y medialmente al surco
facial. Dicha cresta es delgada, de forma triangular, con la superficie dorsal concava y orientada
postero-ventralmente. La superficie dorsal de la cresta coclear posterior forma el piso de la fosa para
el musculo estapedial.

En vista lateral, la fenestra oval preserva in situ parte del estribo. La fosa para el muasculo
estapedial estd bien definida, es profunda y de forma oval y se ubica lateralmente a la cresta coclear
posterior. El surco facial, por donde corre ventralmente el nervio facial (VII), se desarrolla como un
surco poco profundo en la superficie ventro-medial del proceso posterior compuesto del periotico
(Fig. 418 A-B).

En vista dorso-medial, los fordmenes endocraneales se ubican en el extremo dorso-medial
elevado del promontorio. Anteriormente se ubica el meato auditivo interno el cual est4 dividido por
la cresta transversa baja que se ubica por debajo del anillo del meato y separa la apertura interna o
dorsal del canal facial para la salida del nervio facial (VII) y el meato auditivo interno sensu stricto
para la salida del nervio vestibulococlear (VIII). Ambos fordmenes estan alineados &ntero-
posteriormente. La apertura interna del canal facial es de contorno circular y de menor tamafo que
la apertura para la salida del nervio VIII. Posteriormente, y alineado con el meato auditivo interno, se
ubica el foramen perilinfatico. El foramen endolinfitico se infiere en posicion lateral al foramen

perilinfatico, donde se observa una depresiéon que esta parcialmente obstruida por sedimento.
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Dorso-lateralmente al meato auditivo interno se encuentra una fosa poco profunda pero bien
definida, la fosa suprameatal. Dicha fosa estd delimitada lateralmente por una cresta bien
desarrollada que corresponde al proceso superior. A diferencia de los balénidos actuales, el peridtico

de Morenocetus no presenta proyeccion piramidal.

4.3.2 Balénidos del Mioceno Tardio

4.3.2.1 Balénido de la Formacion Puerto Madryn: nuevo género y especie

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
Orden CETACEA Brisson, 1762
Rango no determinado NEOCETI Fordyce & Muizon, 2001
Suborden MYSTICETI Gray, 1864 Sensu Cope, 1869
Rango no determinado CHAEOMYSTICETI Mitchell, 1989
Familia BALAENIDAE Gray, 1825
Gen. nov.
Diagnosis—como la de la especie tipo y tinica conocida.
Sp. nov.
Diagnosis— Balénido caracterizado por la siguiente combinacién tnica de caracteres: maxilar no
comprimido transversalmente; margen anterior de los nasales convexo y formando una “M”;
estilohial aplanado; basihial no fusionado al tirohial y con el margen anterior formando una
proyeccion medial en punta mientras que el margen posterior es marcadamente céncavo; presencia
de l6bulo medial en la bulla timpanica, proceso supraorbitario del frontal corto transversalmente y
desarrollado principalmente en el plano transversal con una moderada inclinacion ventral; porcion
posterior de los nasales no separada a lo largo del plano sagital por el proceso narial del frontal;
margenes laterales del supraoccipital rectos; tuberosidad ventrolateral del proceso anterior del
periotico pequena y bulbosa; surco lateral de la bulla timpanica ubicado dentro del tercio anterior de
la bulla timpanica; crestas transversales en el involucro de la bulla timpdnica poco desarrolladas;
surco facial en el proceso posterior compuesto del periotico poco profundo y definido por un margen
anterior y otro posterior; ausencia de proceso piramidal; proceso posterior compuesto del peridtico
orientado pdstero-lateralmente con respecto al eje longitudinal del proceso anterior del peridtico;
fosa pterigoidea extendida anteriormente al foramen pseudoval; pared posterior de la fosa temporal
plana o levemente cdncava; escamoso orientado en forma perpendicular al eje sagital del craneo;
proceso supraorbitario del frontal inclinado pdstero-ventralmente en vista lateral; nasales cortos en

comparacion con el ancho bizigomatico del craneo; exoccipital extendido posteriormente al margen
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posterior de los cdndilos occipitales; extremo anterior del proceso zigomatico del escamoso ubicado
en posicidn ventral al proceso postorbitario y separado por una distancia dorsoventral; superficie
dorsal del craneo forma un arco suave interrumpido por el vértex craneal; extremo anterior del
proceso supraorbitario del frontal orientado posteriormente; sutura parieto-escamosal no forma una
cresta; fenestra coclear eliptica; proceso conico bien desarrollado y dorsalmente convexo; cresta
escamosa lateral bien desarrollada pero no oblitera la visién lateral del escamoso y del parietal;
proceso postglenoideo transversal al eje sagital del craneo en vista ventral; fosa glenoidea en posicion
posterior al proceso postorbital; ausencia de tubérculo nucal en la uniéon de la sutura parietal-
escamoso-supraoccipital; apertura dorsal o interna del canal facial de menor tamafio que el meato

auditivo interno sensu stricto; y superficie medial al tubo de Eustaquio plana o levemente céncava.

Holotipo—MPEF-PV-1122, crdneo incompleto, con region rostral parcialmente preservada, ambos
peridticos, bulla timpénica izquierda, e hioides (basihial y tirohial) (Fig. 4.22; 4.23; 4.25; 4.28; 4.29;
4.30; 4.31; 4.32; Tabla 4.3 y 4.4).

Paratipo—CH-P33-01, crdneo incompleto con periotico derecho articulado (Fig.4.24; 4.26; 4.30;
Tabla 4.3y 4.4), sin bullas timpdnicas ni region rostral.

Espécimen referido—MPCNyO 290, crdneo incompleto con ambos peridticos y bullas timpanicas

articuladas (Fig. 4.47; Tabla 4.3y 4.4).

Localidad tipo y procedencia estratigrdfica—el ejemplar MPEF-PV-1122 proviene de la playa
Punta Pardelas, al este de Puerto Pirdmides, costa Norte del Golfo Nuevo; Peninsula Valdés, Chubut.
El CH-P33-01 proviene de Puerto Piramides, Golfo Nuevo, Peninsula Valdés, Chubut. El ejemplar
MPCNyO 290 fue colectado en la restinga de la costa Sur del Golfo San José, Lote 39, Peninsula
Valdés, Chubut (Fig. 4.20).Todos los materiales provienen de los niveles inferiores de la Formacion

Puerto Madryn (Mioceno tardio) (Fig. 4.21).

Comentarios: esta especie fue descripta originalmente por Cozzuol (1993) en su tesis doctoral sobre
la base de los especimenes MPEF-PV-1122 y MPCNyO 290, aunque no ha sido hasta la fecha
publicado formalmente. Como resultado de los trabajos paleontolégicos efectuados en los ultimos
afios y de la revisidn de colecciones privadas de residentes de la ciudad de Puerto Pirdmides se logro
colectar un nuevo espécimen el cual complementara la descripcion original de Cozzuol (1993) y
permitird efectuar una nueva diagnosis de la especie.

Durante el desarrollo de esta tesis se utilizara el nombre de “Taxdn A” para hacer referencia a este

nuevo taxon.
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DESCRIPCION

Estado de preservacion de los materiales: El ejemplar MPEF-PV-1122 es un craneo casi
completo, donde se preservaron elementos del rostro, tales como los maxilares, el nasal derecho, y
fragmentos del premaxilar, los cuales estan desarticulados de la caja craneana (Fig. 4.28, 4.31, 4.35).
El escudo occipital esta deteriorado y falta una porcion por delante del foramen magnum; el proceso
zigomadtico izquierdo estda mejor preservado que el derecho; falta gran parte del proceso
supraorbitario del frontal derecho mientras que el izquierdo presenta una porcion faltante en el
margen antero-dorsal. De la region otica se conservo una bulla timpdnica izquierda y ambos
perioticos desarticulados de la caja craneana. El peridtico izquierdo estd completo a diferencia del
derecho donde falta el proceso posterior compuesto y parte del cuerpo del peridtico. De los huesos
hioides se preservo el tirohial completo y el basihial (esté ultimo no esta fusionado al tirohial)

El CH-P33-01 es un craneo incompleto, de tamafo similar al MPFE-PV-1122, donde faltan por
completo la region rostral y los procesos supraorbitarios del frontal. La caja craneana esta bien
preservada, con el peridtico derecho articulado y faltan las bullas timpanicas. El escudo occipital
también presenta una porcion faltante por delante del foramen magnum.

El espécimen MPCNyO 290 consiste en un craneo incompleto con ambos peridticos y bullas
timpdnicas articulados a la caja craneana. Faltan los procesos supraorbitarios del frontal, el escudo
occipital esta roto en su mayor parte y, de la region rostral, sélo se conservaron los nasales. El craneo
estd deformado por procesos tafondmicos y presenta numerosas perforaciones e incrustaciones
efectuadas por invertebrados.

En el ejemplar MPEF-PV-u22 el grado de fusién de las suturas del craneo entre el
basioccipital/exoccipital y supraoccipital/exoccipital corresponde al estadio SR4. En el CH-P33-01
dichas suturas también presentan un estadio de fusidn completa (SR4), sin embargo algunas suturas
en la caja craneana (escamoso/pterigoides; aliesfenoides/escamoso/frontal) no estan completamente
fusionadas (estadio SR3). En el ejemplar MPCNyO 290 el grado de fusion entre las suturas
basioccipital/exoccipital y supraoccipital/exoccipital no pueden determinarse ya que dichos huesos

Nno se preservaron.

Caracteristicas generales del craneo: El tamaiio de la caja craneana (considerando el
ancho bizigomadtico) es, en todos los ejemplares excepto  MPCNyO 290, similar a Morenocetus
(Tabla 4.3). En el ejemplar MPEF-PV-1122, donde se conservo parte del rostro, se puede estimar que
la caja craneana representa aproximadamente el 45% del largo total del craneo (Tabla 4.3). En vista

dorsal, el escudo occipital es elongado dntero-posteriormente, de contorno triangular con el margen
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anterior redondeado (Fig. 4.22). En vista lateral, el perfil dorsal del craneo es levemente convexo. El
proceso supraorbitario del frontal estd inclinado pdstero-ventralmente en forma mas acentuada que
en Morenocetus. Dicho proceso es ancho antero-posteriormente y corto transversalmente. La érbita
estd ubicada en posicion dorsal al proceso zigomatico del escamoso y en vista dorsal y lateral, el
margen dorsal es marcadamente concavo. En vista dorsal, el rostro, representado por los maxilares y
por una pequefia porcidn de los premaxilares, es de contorno triangular y no presenta la marcada

compresion transversal observada en Eubalaena australis.

SUPRAOCCIPITAL

El supraoccipital forma en vista dorsal la pared dorsal y postero-dorsal de la caja craneana
(Fig. 4.22). Se extiende anteriormente excluyendo a los parietales del vértex del craneo y
sobrepasando el proceso preorbitario del frontal. Es de contorno triangular y presenta el margen
anterior redondeado. En todos los especimenes analizados falta la porcidon anterior al foramen
magnum. En MPCNyO 290 se observa una pequefia proyeccién triangular correspondiente al
interparietal? visible en el vértex del craneo, lo cual sugiere que la superposicion del supraoccipital es
incompleta en este espécimen (Fig. 4.27). Asimismo, la superficie dorsal del supraoccipital presenta
un aspecto mds esponjoso, lo cual estd relacionado con la condicién juvenil del ejemplar. Los
margenes laterales no estdn completamente preservados en el ejemplar MPEF-PV-u122 (Fig. 4.22) y
en MPCNyO 290 (Fig. 4.27) a diferencia del CH-P33-01 donde se conservaron completamente. Los
margenes laterales son rectos y contactan lateralmente con el parietal y el escamoso, formando una
cresta temporal poco acentuada. Anteriormente, contacta con el frontal a través de una sutura visible
(estadio SR3) y, en el ejemplar MPCNyO 290 también contacta con la porcion expuesta del
interparietal?. En la superficie dorsal del supraoccipital se observa una cresta baja, la cresta occipital
externa, de contorno triangular que se desarrolla dntero-posteriormente sin alcanzar el margen
anterior del supraoccipital, flanqueada por dos depresiones longitudinales. En todos los ejemplares
se observa una porcion faltante del supraoccipital, de contorno aproximadamente circular, por
delante del foramen magnum. En vista lateral (Fig. 4.23), la superficie dorsal del supraoccipital es
convexa y estd orientado oblicuamente formando un angulo agudo con respecto al plano horizontal

del craneo. En vista posterior, la sutura con el exoccipital no es observable (estadio SR4) (Fig. 4.25).

EXOCCIPITAL
El exoccipital forma la pared posterior de la caja craneana, el céndilo occipital y la porcion
ventro-posterior de la fosa periotica. En vista posterior contacta anteriormente con el supraoccipital
a través de una sutura no visible (estadio SR4), lateralmente con el escamoso a través de una sutura

visible (estadio SR3), la sutura occipito-escamosal, la cual se continta ventralmente dentro de la fosa
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periotica (Fig. 4.25). El exoccipital es ancho transversalmente (representan el 81% del ancho
bizigomatico, ejemplar MPEF-PV-1122, Tabla 4.3) y forma la mayor parte de la porcion posterior del
escudo occipital. Los cdndilos occipitales delimitan el foramen magnum en su porcion latero-ventral
y el ancho total de los mismos representa el 23% del ancho bizigomatico del craneo (MPEF-PV-1122,
Tabla 4.3). El condilo es de forma ovoide y en vista lateral la superficie es convexa, aunque de forma
menos acentuada que en Eubalaena australis, y esta orientado formando un angulo agudo con el
plano sagital del craneo. Ambos céndilos estan separados en su porcion ventro-medial por un surco
ancho que se desarrolla dorso-ventralmente, correspondiente a la muesca intercondilar (Largo=70
mm; Ancho madximo=32 mm). El tamafio del foramen magnum no puede determinarse en ninguno
de los ejemplares analizados ya que falta el margen dorsal del mismo. La fosa condiloidea dorsal se
observa como una depresion marcada en el margen dorsal de cada condilo, la fosa condiloidea
ventral no es evidente (Fig. 4.22). El margen lateral del exoccipital es convexo y el margen ventral
forma la muesca yugular y los procesos paraoccipitales. La muesca yugular es una escotadura
profunda (35 mm) en forma de "V". El proceso paraoccipital se ubica lateralmente a la muesca
yugular y dorsalmente a la cresta basioccipital. Es corto dorso-ventralmente y de contorno triangular
con la superficie posterior plana. Entre la muesca yugular y la cresta basioccipital, se observa una
proyeccion ventral corta y de contorno irregular que corresponde a la cresta exoccipital medial.

En vista ventral el exoccipital contacta con el proceso posterior compuesto del timpanico a
través de una sutura visible (estadio SR3), recta y orientada podstero-lateralmente (Fig. 4.24).
Anteriormente el exoccipital contacta con el basioccipital a través de una sutura completamente
fusionada (SR4). La contribucion del exoccipital a la formacion de la cresta basioccipital no pudo ser
determinada debido al avanzado estado de fusidon que presenta la sutura exoccipital-basioccipital en
todos los ejemplares estudiados. Los procesos paraoccipitales se ubican anteriormente a los céndilos
occipitales y la superficie ventro-medial presenta una depresion leve, de forma aproximadamente
ovalada que corresponde a la fosa para el seno posterior. El sitio de articulacion del estilohial se
infiere sobre la superficie lateral del proceso paraoccipital. En posicion medial al proceso
paraoccipital se observa un surco profundo, orientado dantero-posteriormente que termina
posteriormente en la muesca yugular, correspondiente al lugar de salida de los nervios hipogloso
(XII), glosofaringeo (IX), vago (X) y espinal (XI), la vena yugular y la arteria cardtida externa.

En vista latero-posterior, la regidon proxima a los cdndilos es levemente cdncava a diferencia

de la region lateral que es convexa (Fig. 4.25).

FRONTAL
El frontal forma la region interorbitaria, el proceso supraorbitario del frontal y parte de la

pared orbital.

natomia y Sistematica Paleontolégica




7 d.?’h’lii}mm: ’47 =
o

il ===
W

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

En vista dorsal (Fig. 4.22) el frontal esta expuesto por delante del escudo occipital formando
la region interorbitaria (L=50 mm, en CH-P33-01). La sutura entre el frontal izquierdo y derecho, la
sutura interfrontalis, se evidencia como un surco antero-posterior a lo largo de la linea media del
frontal. En posicién anterior el frontal presenta la superficie de contacto con el nasal, el premaxilar y
el maxilar. En posicion antero-medial se observa una fosa profunda (Ancho maximo~48 mm; L~61
mm) con el margen anterior en forma de "V" que corresponde al lugar de recepcion de los nasales, la
cual esta flanqueada lateralmente por un complejo de crestas y surcos donde articulan el premaxilar
y el maxilar. El frontal desciende gradualmente desde el vértex craneal en direccion latero-ventral y
forma el proceso supraorbitario del frontal. Ambos procesos so6lo se conservaron en el ejemplar
MPEF-PV-1122, estando el proceso supraorbitario izquierdo mejor preservado que el derecho. Dicho
proceso esta desarrollado principalmente en el plano transversal y levemente en direccion ventral en
comparacion con Eubalaena australis y Balaena mysticetus; presenta una apariencia mas robusta que
en Morenocetus, siendo levemente mas ancho antero-posteriormente y largo transversalmente
(Tabla 4.3). La porcidn preservada del margen anterior es recta mientras que el margen posterior es
marcadamente concavo. El margen anterior estd orientado pdstero-ventralmente formando un
angulo agudo (~ 45°) con el plano sagital del crdneo. La superficie dorsal es plana anteriormente
mientras que posteriormente se observa una cresta orbitotemporal baja.

En vista lateral (Fig. 4.23) el proceso supraorbitario esta inclinado en direcciéon posterior en
forma similar a lo observado en Balaena mysticetus y a diferencia de Morenocetus donde el proceso
no presenta una inclinacion posterior. Como resultado, el eje antero-posterior de la orbita estd
orientado oblicuamente con respecto al plano sagital del craneo y esta ubicado en posicion dorsal al
proceso zigomatico del escamoso pero separado por una distancia dorso-ventral menor (distancia
vertical entre el margen dorsal de la 6rbita y el margen ventral del proceso postglenoideo es de 100
mm). El largo dntero-posterior de la orbita representa el 23% del ancho bizigomatico (LO/ABZ), un
valor similar a Morenocetus, pero mayor al de Eubalaena australis (Tabla 4.3). El margen dorsal de la
orbita estd delimitado anteriormente por el proceso preorbitario y posteriormente por el
postorbitario. El proceso preorbitario es mds pequeflo que el postorbitario, estd orientado
ventralmente y es de contorno redondeado. El proceso postorbitario es mas robusto, esta orientado
postero-ventralmente y se ubica dorsalmente al proceso zigomatico del escamoso sin estar en
contacto con éste. En vista lateral y dorsal el margen dorsal de la drbita es concavo y el margen
ventral de la 6rbita no se conservé en ninguno de los ejemplares.

En vista ventral (Fig. 4.24) el foramen Optico se ubica en posicién lateral a la fisura
preesfenoides-basiesfenoides y esta delimitado por el frontal, el preesfenoides, el orbitoesfenoides
(fusionado al frontal) y el aliesfenoides. El canal 6ptico se desarrolla desde el foramen oOptico en

direccion lateral sobre el margen pdstero-ventral del proceso supraorbitario del frontal. En su
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porcion medial dicho canal es profundo y angosto; en direccion lateral es mas ancho, menos
profundo y no ocupa todo el ancho del proceso supraorbitario del frontal, sino que se ubica en los
2/3 posteriores. En su porcion medial el canal éptico estd delimitado anteriormente por el frontal y
posteriormente por el aliesfenoides y en menor medida por el parietal. En direccion lateral el canal
optico estda formado unicamente por el frontal y, la porciéon preservada del margen anterior y
posterior, permite inferir que el canal permanece abierto ventralmente en toda su extension. El
foramen etmoidal es grande y circular y se ubica en la pared dorsal del canal 6ptico, en su extremo
antero-medial. No se observan foramenes frontales. La superficie ventral de cada frontal presenta
una fosa profunda vy simétrica ubicada entre la sutura del preesfenoides y el frontal, en posicion
dorsal al proceso supraorbitario del frontal al igual que las observadas en Morenocetus y en

Eubalaena australis.

ORBITOESFENOIDES
El orbitoesfenoides no puede individualizarse dentro del canal dptico ya que probablemente

este fusionado al frontal y al preesfenoides.

PARIETAL

El parietal forma en vista lateral parte de la pared lateral de la caja craneana y contacta
anteriormente con el frontal a través de la sutura coronal (Fig. 4.23). Dicha sutura se inicia a
nivel del margen anterior del supraoccipital, continta en direccién posterior sobre el margen
postero-dorsal del frontal y luego se curva ventralmente. Posteriormente, el parietal contacta con el
escamoso a través de la sutura parieto-escamosal, la cual se desarrolla dorso-ventralmente en la
pared medial de la fosa temporal y estd curvada posteriormente. Dorsalmente, el
parietal contacta con el supraoccipital y contribuye a la formacion de la cresta temporal, la cual
protruye lateralmente en forma leve. La porcion antero-dorsal del parietal se superpone sobre el
extremo postero-dorsal del proceso supraorbitario del frontal y la superficie del parietal es
fuertemente concava en este sector.

En vista dorsal (Fig. 4.22), el parietal esta excluido del vértex craneal por la extension y
superposicion anterior del supraoccipital, por lo cual sélo es visible en vista lateral.

En vista ventral, el parietal esta cubierto en su mayor parte por el aliesfenoides y sélo una

pequeiia porcion es visible lateralmente en la region orbitotemporal (Fig. 4.24).

ESCAMOSO
El escamoso forma parte de la pared lateral de la caja craneana, la pared medial y posterior de

la fosa temporal, el proceso zigomatico y postglenoideo, la fosa glenoidea y la fosa periotica.
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En vista lateral (Fig. 4.23) esta desarrollado en direccién dorso-ventral con respecto al plano
sagital del craneo y contacta anteriormente con el parietal, dorsalmente con el supraoccipital y
postero-lateralmente con el exoccipital a través de una sutura redondeada. La cresta escamosa lateral
se desarrolla como una acentuada convexidad anterior sobre la superficie lateral del escamoso y
dorsalmente al proceso zigomatico. Al igual que en Morenocetus, el desarrollo de esta cresta impide
en vista lateral la visualizacién de la pared poéstero-dorsal de la fosa temporal, pero no la sutura
escamoso-parietal. Dicho proceso es corto y de contorno triangular y estd orientado antero-
lateralmente. El proceso zigomatico se ubica en posicidn ventral al proceso postorbitario del frontal
y separado por una distancia dorso-ventral de 54 mm. El proceso postglenoideo estd erosionado
tanto en el holotipo como en el paratipo, a diferencia del ejemplar MPCNyO 290 donde se preservo
en forma completa (Fig. 4.27 B-C). Dicho proceso es corto dorso-ventralmente (~52 mm; ejemplar
MPCNyO 290), de aspecto bulboso con el margen ventral redondeado y estd orientado latero-
ventralmente en vista posterior. En vista lateral la fosa glenoidea es posterior al proceso postorbital y
anterior al dpex posterior de la cresta nucal vy, en vista ventral, es plana a levemente concava (Fig.
4.27C). El escamoso no presenta hendidura en el escamoso (squamosal cleft). En vista dorsal el
escamoso diverge lateralmente formando la pared posterior de la fosa temporal, la cual es levemente
concava (Fig. 4.22).

En vista ventral el escamoso forma la pared dorsal, anterior y lateral de la fosa que aloja el
periotico, la fosa periotica. Dicha fosa es una depresion profunda, de contorno ovalado, en la
superficie dorsal del escamoso que se extiende desde la base del proceso falciforme hasta el
margen antero-medial del meato auditivo externo. El meato auditivo externo es un canal ancho (~32
mm) y largo (~147 mm) que se extiende pdstero-lateralmente (Fig. 4.27B), dorsalmente al proceso
postglenoideo y anteriormente al proceso posterior compuesto. El margen medial del meato forma
una proyeccién triangular, que se extiende antero-medialmente y corresponde al proceso espinoso
del escamoso. El margen posterior es recto y forma la cresta meatal posterior, la cual es bien
pronunciada y contacta con el proceso posterior compuesto a través de una sutura visible (SR3). En
la superficie ventro-medial del meato hay una fosa profunda, céncava ocupada in vivo por la
membrana timpanica (capitulo 6) (Fig. 4.26). El proceso falciforme esta incompleto en el holotipo y
paratipo, pero esta presente en el ejemplar MPCNyO 290. Es una proyeccion plana, larga antero-
posteriormente y delgada transversalmente, que se desarrolla en direccion posterior y contacta con
el margen anterior de la bulla timpdanica. El foramen pseudoval, lugar de salida de la rama
mandibular del nervio trigémino (V;), se infiere en una muesca profunda (Ancho=12 mm) en la
superficie ventral del escamoso entre el proceso falciforme y la lamina lateral del pterigoides (Fig.
4.26). No fue posible confirmar si el pterigoides cierra esta muesca formando un foramen, ya que

dicho hueso no se preservd en forma completa en ninguno de los ejemplares analizados. La fosa
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glenoidea es levemente concava y se ubica posteriormente al proceso postorbitario del frontal. A
nivel de la region orbitotemporal, el escamoso contacta anteriormente con el aliesfenoides a través
de una sutura visible (estadio SR3), de configuracidn aserrada que se desarrolla medio-lateralmente.
Medialmente, contacta con la ldmina lateral del pterigoides a través de una sutura recta que se

desarrolla antero-posteriormente (estadio SR3).

BASIOCCIPITAL

El basioccipital se ubica en la region postero-ventral del craneo y forma parte de la pared
ventral del mismo (Fig. 4.24). En el paratipo la porcién horizontal o basilar del basioccipital esta
levemente expuesto en la pared ventral de la caja craneana debido a la superposicion del vomer, el
cual cubre la sutura basioccipital-basiesfenoides. En vista dorsal dicha sutura estd completamente
fusionada (estadio SR4). En el holotipo, donde el vémer no estd preservado, dicha sutura no es
evidente en vista ventral y dorsal (estadio SR4). Posteriormente, el basioccipital contacta con el
exoccipital a través de una sutura completamente fusionada (estadio SRy4).

En vista posterior la porcion basilar del basioccipital es concava. Las crestas basioccipitales se
proyectan ventro-lateralmente, en posicion medial a la cresta medial del exoccipital. Dichas crestas
son robustas, anchas transversalmente (~53 mm) y cortas dorso-ventralmente (48 mm) (Fig. 4.25).

En vista ventral (Fig. 4.26) la superficie medio-posterior de la cresta basioccipital es
levemente concava vy la superficie medial es lisa, y no se observan crestas y surcos para la insercion
de la musculatura flexora del cuello. En el paratipo la cresta basioccipital contacta anteriormente con
la lamina media del pterigoides a través de una sutura visible (estadio SR3), mientras que en el

holotipo esta sutura no es visible (estadio SR4).

VOMER

El vomer se conservd, en forma parcial, solo en el paratipo y la porcidn preservada es la
posterior la cual, debido a la ausencia de los palatinos, esta expuesta en vista ventral (Fig. 4.24; 4.26).
La porcién posterior del vomer se ubica en posicién ventral al basiesfenoides y basioccipital,
obstruyendo la sutura basiesfenoides/basioccipital, y contacta lateralmente con la ldmina media del
pterigoides. La extension final del vomer no pudo determinarse ya que el margen posterior no se
preservo. Sobre la superficie ventral y en posicidn medial se ubica la cresta vomerina que se
desarrolla antero-posteriormente, la cual esta flanqueada por dos superficies concavas. En el
ejemplar MPCNyO 290 se conservd parte de la regiéon anterior del vomer que esta deformada por

procesos tafénomicos.
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BASIESFENOIDES-PREESFENOIDES

El basiesfenoides contacta en vista ventral lateralmente con la lamina media del pterigoides y
posteriormente con el basioccipital. Anteriormente entre el preesfenoides y el basiesfenoides, se
encuentra la fisura basiesfenoides-preesfenoides de configuracion aproximadamente oval (Ancho=96
mm; Largo mdximo= 27 mm), como resultado ambos huesos estan en contacto sélo en su extremo
lateral. En vista dorsal el basiesfenoides presenta una depresion leve correspondiente a la silla turca.
No se observa el foramen carotideo dorsal.

El preesfenoides se desarrolla antero-posteriormente a lo largo de la linea media del craneo y
contacta lateralmente con el frontal (Fig. 4.24). El margen posterior es triangular medialmente y

céncavo lateralmente.

ALIESFENOIDES

El aliesfenoides se preservd solo en el paratipo y delimita el canal éptico en su porcion
postero-medial (Fig. 4.24; 4.26). El aliesfenoides esta ampliamente expuesto en la region
orbitotemporal del craneo, y dado que los palatinos no estan completamente preservados, no puede
determinarse si éstos cubrian originalmente al aliesfenoides. Este ultimo es de forma cuadrangular,
con un ancho transversal de ~34 mm y un largo antero-posterior de ~46 mm. Presenta una
proyeccion lateral que se extiende por ~27 mm hacia el margen lateral del craneo, cubriendo la
proyeccion lateral del parietal, y definida anteriormente por una cresta pronunciada. Contacta
anteriormente con el frontal, posteriormente con el escamoso, lateralmente con el parietal y
medialmente con el palatino y el pterigoides. La sutura aliesfenoides-frontal se extiende
transversalmente dentro del canal dptico por ~53 mm. La sutura aliesfenoides-parietal es aserrada y
se extiende por ~40 mm dantero-posteriormente. La sutura aliesfenoides-escamoso también es de
aspecto aserrado y se desarrolla transversalmente por ~37 mm. La sutura aliesfenoides-pterigoides es
visible en la regidn orbitotemporal por ~18 mm y se extiende antero-posteriormente. En superficie
ventro-lateral el aliesfenoides presenta una depresion bien definida en forma semicircular que no se
observa en Eubalaena australis. El foramen pseudoval no perfora el aliesfenoides externamente.

En vista lateral el aliesfenoides no esta expuesto en la pared medial de la fosa temporal.

PTERIGOIDES-PALATINO
La porcion preservada del pterigoides corresponde a la ldmina media, lateral y dorsal; los
hamulus pterigoideos y la mayor parte de la lamina ventral no se preservaron (Fig. 4.24; 4.26). La
lamina media es elongada antero-posteriormente y contacta anteriormente con el palatino y el
basiesfenoides, medialmente con el vomer, y posteriormente con el basioccipital. En direccion

posterior la lamina media se extiende sobre el basioccipital y contribuye a la formacion de la cresta
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basioccipital. La ldmina lateral se desarrolla medio-lateralmente hasta el foramen pseudoval y
contacta lateralmente con el escamoso a través de una sutura visible (estadio SR3) e irregular (L=40
mm; espécimen CH-P33-01) y anteriormente con el aliesfenoides. La lamina dorsal del pterigoides
forma la pared dorsal de la fosa para el seno pterigoideo y se extiende dntero-lateralmente por 30
mm y pdstero-lateralmente por 22 mm dentro del hiato craneal; como resultado el aliesfenoides no
es visible en la pared dorsal de la fosa pterigoidea. El eje principal de la fosa para el seno pterigoideo
es oval y esta desarrollada principalmente en direccion dorso-ventral. El foramen carotideo ventral es
pequefio y abre en la superficie ventral de la lamina dorsal, a ~27 mm de la sutura pterigoides-
basioccipital (Fig. 4.26).

Se conservo una pequefia porcion de ambos palatinos. Posteriormente se ubican en posicion
ventral a la porcion preservada de la lamina ventral del pterigoides y anteriormente sobre el frontal y

el preesfenoides. La extension final posterior de los palatinos no puede determinarse (Fig. 4.26).

MAXILAR

El maxilar forma parte de la region rostral del crdneo. El maxilar derecho se conservo en
mayor medida que el izquierdo faltando en ambos casos parte del extremo anterior y posterior de los
mismos (Fig. 4.28). Se preservé parte del proceso descendente del maxilar derecho. El largo de los
maxilares representan aproximadamente la mitad del largo total preservado del craneo (L =+560
mm).

En vista dorsal (Fig. 4.28 A) el maxilar tiene un contorno triangular vy, a diferencia de lo que
ocurre en Fubalaena australis asi como también en otros balénidos, no estd comprimido
transversalmente. Posteriormente el maxilar es ancho (Tabla 4.3) y plano. En direccién anterior es
mds angosto y de contorno triangular, con la cara lateral oblicua (orientada latero-ventralmente) y la
cara medial recta (orientada ventralmente). El margen medial es recto en el maxilar derecho y con
una leve curvatura en el izquierdo, y la porciéon preservada del margen lateral permite inferir que
también era recto. A lo largo de la superficie dorso-medial del maxilar se observan acanaladuras que
posiblemente forman el sitio de articulaciéon con el premaxilar. La porcion preservada del proceso
descendente del maxilar derecho corresponde a la porcion medial del mismo. En el margen posterior
se observa una acanaladura profunda rodeada por dos superficies laterales planas que se desarrollan
medio-lateralmente y que corresponde a la zona de articulacion con el frontal. El margen anterior de
dicho proceso es concavo mientras que el margen posterior esta incompleto.

En vista ventral (Fig. 4.28B) la superficie del maxilar es levemente cdncava y presenta dos
acanaladuras profundas y angostas, una de posicion medial y otra lateral, orientadas antero-
posteriormente que se interpretan como los canales vasculares nutricios para las barbas. No se

observan foramenes nutricios.
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En vista lateral (Fig. 4.28C) los maxilares no estin marcadamente arqueados en direccién

ventral como sucede en Eubalaena australis.

NASAL

En el ejemplar MPEF-PV-1122 se conservé el nasal izquierdo mientras que en el MPCNyO 290
se preservaron ambos nasales articulados a la caja craneana, pero en forma incompleta, faltando la
porcion anterior (Fig. 4.27A; 4.29). En comparacion con el ancho bizigomatico del crdneo, los
nasales son relativamente cortos (el largo de los nasales representan ~25 del ancho bizigomatico en
ambos ejemplares). En vista dorsal el nasal es elongado 4ntero-posteriormente y con un ancho
maximo en su porcion medial de 59 mm (Tabla 4.3). El margen medial es recto y la superficie medial
de articulacion con el nasal izquierdo es plana. El margen lateral es concavo posteriormente, donde
presenta una superficie de articulacidn, luego marcadamente convexo y nuevamente céncavo. El
margen anterior es convexo, a diferencia del margen posterior que es triangular, lo cual determinaria
una forma de “M” si ambos nasales estuvieran preservados. En vista ventral, se observa hacia el

margen lateral una profunda acanaladura.

PERIOTICO

En el holotipo se conservaron ambos perioticos desarticulados del craneo. El peridtico
izquierdo estd mejor preservado que el derecho donde falta el proceso posterior compuesto. En el
paratipo solo se conservo en forma completa el periotico izquierdo articulado a la caja craneana y en
el ejemplar MPCNyO 290 se conservaron ambos perioticos articulados a la caja craneana.

En vista ventral (Fig. 4.30A-B) el proceso anterior es largo dntero-posteriormente y el
extremo anterior es de contorno redondeado. Sobre la superficie ventral del cuerpo del peridtico se
ubica el pedicelo anterior para la articulacion con la bulla timpanica, el cual es una cresta bien
definida (L=17 mm; A=8 mm). La tuberosidad ventro-lateral del proceso anterior es pequeiia y
presenta proyecciones/crestas en el hueso que le otorgan a la superficie un aspecto irregular. Al
igual que en Morenocetus no se observa una proyeccion lateral hipertrofiada de la tuberosidad
ventro-lateral como la presente en Eubalaena australis. La fosa para el martillo es una depresion
poco evidente pero detectable al tacto, de forma aprox. circular, que se ubica en la region postero-
medial del cuerpo del periotico, en posicion lateral a la pars coclearis. La pars coclearis es elongada
antero-posteriormente y estd levemente orientada en direccion lateral, formando un dngulo agudo
con el plano sagital del craneo (Tabla 4.4). El promontorio se desarrolla como una estructura
convexa en la superficie ventral de la pars coclearis y es mas largo que ancho (A/L= 0.69). El surco
promontorial es poco profundo y se desarrolla sobre la superficie ventral de la pars coclearis en

posicion antero-medial. El proceso posterior compuesto estd orientado postero-lateralmente con
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respecto al eje longitudinal del proceso anterior (Fig. 4.26; 4.27). En el paratipo, el proceso posterior
compuesto estd fusionado al escamoso a lo largo de su superficie dorsal, y contacta anteriormente
con la cresta meatal posterior del escamoso a través de una sutura recta y visible (estadio SR3),
posteriormente con el exoccipital (estadio SR3) y lateralmente con el escamoso. El proceso posterior
compuesto es largo, angosto en su extremo medial y se mds ancho en direccion lateral (Tabla 4.4); el
margen lateral es convexo. En el ejemplar MPCNyO 290 se observa una linea de union entre lo que
podria corresponder al proceso posterior del periotico y el proceso posterior del timpanico. En la
superficie ventro-medial del proceso posterior compuesto se ubica el pedicelo posterior para la
articulacion con la bulla timpdnica, el cual es una cresta bien desarrollada.

En vista posterior (Fig. 4.30E-F) la fenestra coclear se ubica en el extremo posterior de la pars
coclearis y en posicion medial a la cresta coclear posterior (Fig. 38). La fenestra coclear es grande, de
forma oval, mas alta dorso-ventralmente (7 mm) que ancha transversalmente (3.5 mm) y esta
orientada oblicuamente en direccion medio-lateral con respecto al plano sagital del craneo. En el
paratipo el margen medial presenta una serie de estriaciones longitudinales. Dentro de la fenestra es
visible la impronta de la parte basal del espacio interlaminar donde se ancla la membrana basilar. La
cresta coclear posterior se ubica posteriormente a la pars coclearis, lateralmente a la fenestra coclear
y medialmente al surco facial. Es delgada, de contorno triangular, ligeramente mas corta que en
Morenocetus (L=5 mm), y esta orientada pdstero-ventralmente. La superficie dorsal de la cresta
coclear posterior forma el piso de la fosa para el musculo estapedial. La fosa estilomastoidea se ubica
dorso-posteriormente a la pars coclearis, es una depresion profunda que se desarrolla dorso-
ventralmente hasta la base del proceso posterior compuesto del periotico.

En vista lateral el foramen oval es eliptico (L=5 mm; A=3 mm), mds pequeiio que la fenestra
coclear y se ubica en posicion medial al surco para la salida del nervio facial (VII) y a la fosa
estapedial (Fig. 4.30 E). La fosa para el musculo estapedial es grande y profunda, de contorno eliptico
(L=1 mm; A=6 mm) y se ubica postero-lateralmente al foramen oval. En posicion lateral y separado
por una cresta baja de la fosa estapedial, se encuentra el surco para la salida del nervio facial (VII) el
cual se desarrolla pdstero-lateralmente sobre la superficie ventro-medial del proceso posterior
compuesto.

En vista dorso-medial (Fig. 4.30 C-D) se ubican los foramenes endocraniales. El meato
auditivo interno estd dividido por una cresta transversa baja, que no alcanza la superficie de la pars
coclearis, en dos foramenes: anteriormente la apertura dorsal o interna del canal facial (VII) y
postero-medialmente el meato auditivo interno sensu estricto (salida del nervio VIII). La apertura
interna del canal facial es de contorno circular y de menor tamafio que el meato auditivo interno
sensu estricto. Posteriormente al meato auditivo interno y separado por una cresta transversal se

encuentra el foramen perilinfatico o acueducto coclear de contorno oval. El meato auditivo interno
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(sensu lato) y el foramen perilinfitico estan alineados antero-posteriormente. En posicion medial al
foramen perilinfatico y separado por un septo, se ubica en una depresion el foramen endolinfatico o
acueducto vestibular, el cual es de mayor tamafio que el perilinfatico. La superficie entre la pars
coclearis y el tegmen timpanico es plana al igual que en Balaena mysticetus. El proceso superior
forma una cresta que delimita lateralmente la fosa suprameatal.

En vista dorsal el surco antero-externo es un surco profundo, vertical, que se desarrolla en
posicion lateral a la tuberosidad ventro-lateral y lateral al proceso anterior. Al igual que en

Morenocetus no presenta proyeccion piramidal.

BULLA TIMPANICA

En el holotipo se preservd la bulla timpénica izquierda desarticulada del craneo, mientras que
en el ejemplar MPCNyO 290 se preservaron ambas bullas timpdnicas articuladas a la caja craneana
(Fig. 4.27; 4.31; Tabla 4.4.). En el holotipo el margen ventro-lateral de la bulla estd incompleto y en el
ejemplar MPCNyO 29o falta el margen medial de las mismas.

La bulla es de forma rectangular y estd comprimida dorso-ventralmente pero no en forma
tan marcada como en Eubalaena australis. El tamafo de la bulla es pequefio en comparacion con E.
australis: el largo dntero-posterior es 78 mm y el ancho transversal es ~ 40 mm. La bulla en posicion
articulada esta unida anteriormente al cuerpo del periotico a través de un pedicelo anterior corto, y,
posteriormente, a través de un pedicelo posterior mas largo, que esta ubicado en el proceso posterior
compuesto. El eje axial de la bulla estd orientado antero-posteriormente y levemente en direccién
lateral con respecto al plano sagital del craneo.

En vista dorsal (Fig. 4.31 A) el involucro esta dividido por un surco medio-lateral poco
profundo en un sector posterior grueso y un sector anterior mds delgado. Este surco no esta presente
en Eubalaena australis, pero un surco de morfologia similar se observa en el misticeto extinto
Mammalodon (Fitzgerald, 2010; P: 405). A diferencia de E. australis el involucro presenta pocas y
levemente marcadas crestas transversales en la superficie dorsal. La cresta del involucro es un
engrosamiento marcado y rugoso de la superficie dorsal del involucro que no alcanza el margen
anterior de la bulla. Dicha cresta esta retraida lateralmente y no confluye con la cresta medial
posteriormente. La morfologia de la apertura de Eustaquio no puede determinarse en ninguno de los
ejemplares ya que el margen antero-lateral no se preservo.

En vista ventral (Fig. 4.31 B) la bulla presenta el margen anterior recto, el extremo antero-
medial redondeado y el margen medial convexo. La compresion dorso-ventral de la cara ventral de la
bulla no es pronunciada en el Taxon A como en Eubalaena australis, y como resultado el surco
longitudinal es muy poco acentuado. Esto le otorga a la bulla un aspecto mas globoso en

comparacion con E. australis. En el margen latero-ventral se encuentra el proceso sigmoideo
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flanqueado anteriormente por el surco lateral y posteriormente por la fisura sigmoidea. El proceso
sigmoideo es largo (13 mm) y de contorno convexo. El surco lateral es un surco poco profundo que se
desarrolla oblicuamente en direccion antero-ventral por ~21 mm. La fisura sigmoidea es un incisura
corta, (~9 mm) y menos profunda que el surco lateral. En vista lateral la superficie ventral de la bulla
es convexa. La morfologia del surco o anillo timpanico no pudo determinarse ya que el margen
medial de la bulla no se preservo en ninguno de los ejemplares.

En vista medial (Fig. 4.31 C) la cresta medial se desarrolla dntero-posteriormente y forma el
margen medial y antero-medial de la bulla timpdanica. La cresta medial es moderadamente ancha y
de contorno convexo. La ligera compresion dorso-ventral de la bulla es evidente en vista medial.
Sobre la superficie pdstero-dorsal del involucro se desarrolla una prominencia convexa que
corresponde al lI6bulo medial, caracter no observado en otros balénidos. Dicho l6bulo no se extiende
posteriormente hasta el nivel alcanzado por el l6bulo lateral. A diferencia de algunos misticetos
extintos basales (tales como Aetiocetus y Eomysticetus) no se observa una cresta conectando dichos
l6bulos.

En vista lateral (Fig. 4.31 D), el l6bulo anterior de la bulla es mds corto antero-posteriormente
(L= 21 mm) que el 16bulo posterior (42 mm) y representa el 15% del largo total de la bulla. El
proceso conico es delgado, mas largo antero-posteriormente (15 mm) que alto dorso-ventralmente
(~8 mm) y es convexo dorsalmente. La cavidad timpdnica es de contorno aproximadamente ovalado,
debido al engrosamiento posterior del involucro es mds angosta en direccion posterior y presenta el

margen ventral convexo y el margen dorsal aproximadamente recto.

HIOIDES
Los hioides, especificamente el basihial y el tirohial, se preservaron en el ejemplar MPEF-PV-
1122 en forma completa (Fig. 4.32). El basihial presenta la superficie dorsal plana y la ventral convexa.
El margen anterior forma una proyeccion medial en punta mientras que el margen posterior es
marcadamente cdncavo y el estilohial no se preservd fusionado a este elemento. El tirohial es, a

diferencia de Eubalaena y de Balaena, aplanado dorso-ventralmente.

4.3.2.2 Balénido de la Formacion Parana

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
Orden CETACEA Brisson, 1762
Rango no determinado NEOCETI Fordyce & Muizon, 2001
Suborden MYSTICETI Gray, 1864 Sensu Cope, 1869
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Rango no determinado CHAEOMYSTICETI Mitchell, 1989
Familia BALAENIDAE Gray, 1825
Gen. et sp. indet.
Espécimen referido—MACN-PV 13221, bulla timpanica derecha, donde falta el margen lateral y
parte de la superficie ventral.
Localidad y procedencia estratigrdfica—Parana (Entre Rios), Formacién Parana (Mioceno Tardio)
Comentarios—Este material fue descripto por Cozzuol (1993) y posteriormente por Agnolin &
Lucero (2004).
Descripcion—La bulla timpanica (MACN-PV 13221) es levemente mas larga y ancha que en el Taxon
A (Tabla 4.4). En vista dorsal (Fig. 4.33A) el involucro estd dividido por un surco medio-lateral poco
profundo que separa una porcion gruesa y posterior del involucro, de una porcién anterior mas
delgada. La superficie presenta crestas transversales moderadamente marcadas. La cresta del
involucro estd retraida lateralmente. El margen anterior y posterior de la bulla es de contorno
redondeado.

En vista ventral (Fig. 4.33B) el margen anterior es recto mientras que el margen medial es
convexo y ambos forman entre si un angulo casi recto. El surco longitudinal es mas pronunciado que
en el Taxén A.

En vista medial (Fig. 4.33C) la cresta medial se desarrolla antero-posteriormente y no
confluye con la cresta del involucro. La cresta medial es moderadamente ancha y de contorno
convexo. La compresidon dorso-ventral de la bulla es evidente en esta vista presentando un estado

intermedio entre el Taxén A 'y Eubalaena australis.

4.4 Discusion
4.4.1 Variaciones ontogenéticas en la morfologia del craneo y

mandibula de Eubalaena australis

Los estudios ontogenéticos en misticetos, y en particular en los balénidos, son escasos en la
literatura y se limitan a los realizados en el siglo XIX y XX donde la actividad de caza comercial
posibilitaba el acceso a especimenes de distintas edades (Eschricht & Reinhardt, 1866; Carte &
Macalister, 1868; Andrews, 1914, 1916; Schulte, 1916). Con las restricciones a la caza comercial, el
acceso a individuos de distintas edades se volvio dificultoso, lo cual impidio el desarrollo de este tipo
de estudios. Sin embargo, en los ultimos afios, la comunidad cientifica ha puesto nuevamente su
interés y esfuerzo en este tipo de estudios, los cuales son muy valiosos para abordar aspectos

evolutivos y morfologicos de los misticetos (e.g. Walsh & Berta, 2011; Roston et al., 2013; Marx et al.,
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2013). En los balénidos, la morfologia del craneo y mandibula de los neonatos y crias es
practicamente desconocida, excepto por los estudios de Eschricht & Reinhardt (1866) en Balaena
mysticetus y las descripciones que se presentan en esta tesis.

Como resultado de los estudios comparativos entre los individuos neonatos, crias y adultos
de Eubalena australis en la morfologia del craneo, complejo timpano-periotico y mandibula, se
observaron las siguientes diferencias (Fig. 4.34):

Crdneo:

1. Maxilar: En el neonato y en las crias (CNPMAMM 746, 748) el proceso ascendente del
maxilar es corto dntero-posteriormente, de contorno aproximadamente triangular y confluye
con el margen posterior del maxilar. Esto se diferencia de los adultos, donde el desarrollo
anterior del supraoccipital resulta en una compresidén antero-posterior del vértex y, por lo
tanto, en una reduccion del proceso ascendente del maxilar (Marx et al., 2013).

Por otro lado en el neonato y en las crias la ventana maxilar esta mds cerrada

transversalmente en comparacion con los adultos (Fig. 4.34A-B).

2. Supraoccipital: en los neonatos y crias en estados tempranos de su desarrollo, el
supraoccipital tiene un desarrollo predominantemente horizontal con respecto al plano
horizontal del craneo (considerando el crdneo en posicién anatomica, Fig. 4.34C). En los
adultos este presenta una orientaciéon madas vertical con respecto al plano horizontal del
craneo y el angulo agudo formado entre ambos es menos pronunciado que en los neonatos y
crias. Por otro lado, en seccion sagital, el supraoccipital es grueso en su porcion anterior (14

mm; CNPMAMM 746) y muy delgado en direccion posterior (por delante del foramen

magnum) (3 mm; CNPMAMM 746) (Fig. 4.5), a diferencia de los adultos donde el sector
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posterior estd mas engrosado. Otra variacion observada en el supraoccipital es la forma de los
margenes laterales: en los neonatos son rectos y en las crias levemente concavos, a diferencia

de los adultos donde son marcadamente concavos. Esto altimo puede estar relacionado con

el mayor desarrollo de la cresta temporal en los adultos (formada por el
supraoccipital/escamoso/parietal) en comparacion con los neonatos y crias.

3. Exoccipital: la cresta exoccipital medial esta muy poco desarrollada en las crias, a diferencia
de los adultos donde es bien conspicua.

4. Posicién de la fosa glenoidea: en los neonatos la fosa glenoidea se ubica en posicion anterior al
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apex posterior de la cresta nucal, a diferencia de los adultos donde dichas estructuras estan

alineadas dorso-ventralmente (Fig. 4.34C).
5. Rostro: en neonatos y crias se observa una curvatura menos marcada del rostro (maxilar y
premaxilar) en comparacién con los adultos.

Periotico:
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6. Proyeccién lateral del proceso anterior: en los neonatos y en las crias en etapas tempranas de
su desarrollo, la proyeccion lateral del proceso anterior es corta y esta poco desarrollada en
comparacion con los adultos donde dicha estructura esta hipertrofiada (Fig. 4.35A).

7. Proceso posterior compuesto del peridtico: este proceso es mas corto en las crias que en los
adultos (en las crias el largo del proceso posterior representa aproximadamente la mitad del
largo total observado en los adultos) (Fig. 4.35A).

8. Fosa para el martillo: en las crias la fosa para el martillo es una concavidad bien definida
delimitada por bordes laterales, a diferencia de los adultos donde dicha fosa s6lo se detecta al
tacto.

9. En los neonatos y crias la superficie dorsal del periotico presenta un aspecto mas liso y carece
de las crestas y surcos que se observan en el peridtico de los adultos. Asimismo, en los
neonatos y crias no se observan las proyecciones 6seas en forma de punta alrededor de los
fordmenes endocraneales que presentan los adultos.

Bulla timpdnica:

10. En vista ventral el margen antero-medial de la bulla es redondeado y no rectangular como en
los adultos. Asimismo la compresion dorso-ventral de la bulla timpdnica es menos acentuada
y presenta un surco longitudinal poco marcado. Todas estas caracteristicas le otorgan a la
bulla de las crias un aspecto globoso, a diferencia de los adultos donde es de forma romboidal
(Fig. 4.35B)
Mandibula

1. En los neonatos y crias de Eubalaena australis el proceso coronoides es una estructura

conspicua que se ubica en el margen dorsal de la rama mandibular. Dicho proceso presenta
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un contorno aproximadamente triangular, es mds largo antero-posteriormente que alto
dorso-ventralmente y, en vista dorsal, el 4pex del proceso esta alineado con el margen dorsal

del cuerpo mandibular. En los adultos el proceso coronoides esta notablemente reducido

(Fig. 4.350).
En este contexto, se acepta la hipotesis 1y se establece que, dentro del patron corporal general
del craneo de los balénidos, se verifican variaciones entre crias y adultos, algunas de las cuales son
parametros independientes del tamafio y permiten establecer indicadores relativos del estadio

ontogenético. Cabe destacar que observaciones preliminares en crias y adultos de la especie
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estrechamente emparentada E. glacialis, sugieren el mismo tipo de variaciones entre ambos estadios

de la serie ontognética.
Entre las variaciones que se observan, y que se identifican como dependientes del tamafio, se
encuentran: cambio en la orientacion y en el engrosamiento del supraoccipital, mayor desarrollo de

crestas en el craneo para la insercion muscular, incremento en la curvatura del rostro, cambio en la
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posicidn de la fosa glenoidea, y el aumento de tamafo de la proyeccion ventro-lateral del proceso
anterior y del proceso posterior compuesto del peridtico. La variacion ontogenética en la inclinacion
del supraoccipital y en el engrosamiento de la porcion anterior del supraoccipital, fue previamente
mencionada por otros autores para las especies estrechamente emparentadas Eubalaena glacialis y
Balaena mysticetus (Van Beneden & Gervais, 1880; Eschricht & Reinhardt, 1866; Bisconti, 2005).
Estas variaciones fueron asociadas al aumento del tamafo del craneo producido durante la
ontogenia de estas especies. El engrosamiento de la porcion anterior del supraoccipital se vinculo
con un reforzamiento de este sector del craneo, no necesariamente para proteger el encéfalo, sino
mas bien para brindar un buen punto de anclaje a los elementos del rostro, los cuales se vuelven mas
grandes y mds pesados a medida que el animal crece (Eschricht & Reinhardt, 1866). Asimismo el
cambio en la orientacion del supraoccipital y en la posicion de la fosa glenoidea podria estar
vinculado a un reposicionamiento de la caja craneana como consecuencia del incremento en la
longitud y curvatura del rostro.

La reduccion del proceso ascendente del maxilar y del proceso coronoides de la mandibula se
interpretan como variaciones inversamente relacionadas con el aumento del tamafio corporal. Las
variaciones en la morfologia del proceso ascendente del maxilar y del proceso coronoides de la
mandibula, han sido exploradas en otros taxones (i.e. Caperea) ademas de Eubalaena, y utilizadas
para abordar problemadticas en las relaciones filogenéticas de los misticetos (Marx et al., 2013). Estos
estudios, en crias y adultos del balénido Eubalaena spp. y de Caperea marginata, brindaron una
nueva linea de evidencia que podria ayudar a resolver las relaciones filogenéticas de estos dos grupos
de misticetos, lo cual ha sido tema de extensos debates en el terreno morfologico y molecular (e.g.
Demeré et al., 2008; Geisler et al., 2011; Marx, 2010; Churchill et al., 2012). Los balénidos y Caperea
marginata presentan ciertas semejanzas en la anatomia del craneo y de la mandibula, entre las que
se encuentran un proceso coronoides de la mandibula y un proceso ascendente del maxilar reducido
(Bisconti, 2005). Sin embargo, al igual que lo observado en Eubalaena australis, la morfologia del
proceso ascendente del maxilar y del proceso coronoides de la mandibula muestra un patron
diferente en los neonatos y crias de C. marginata. En estos tltimos el proceso ascendente del maxilar
presenta, a diferencia de los crias de Eubalaena australis, los margenes paralelos, los cuales forman
con el margen posterior del maxilar un angulo de 9o°. Asimismo el proceso coronoides de la
mandibula es bajo pero de contorno claramente triangular, y no esta alineado con el margen dorsal
de la rama mandibular como en E. australis (Marx et al., 2013). La exploracion de estos caracteres
muestra que el proceso coronoides de la mandibula y el proceso ascendente del maxilar de las crias,
tanto de Eubalaena como de Caperea, difieren de la de los adultos; y ademas diferen entre si. Es
interesante destacar que la morfologia del proceso ascendente del maxilar de las crias de Eubalaena

se asemeja a la de Morenocetus y algunos misticetos extintos (i.e. Diorocetus, Parietobalaena),
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mientras que la morfologia del proceso coronoides es similar a la de algunos misticetos basales (e.i.
Mammalodon y Eomysticetus) y stem Cetacea (i.e. Zyghoriza). Por otro lado la morfologia del
proceso ascendente del maxilar y del proceso coronoides de las crias de Caperea se asemeja a
Miocaperea (tax6n hermano de Caperea; Bisconti, 2012), balenopteroideos (e.g. Balaenoptera spp.;
Archaeobalaenoptera) y algunos cetotéridos (i.e. Piscobalaena; Herpetocetus). Esta informacion
sugiere que la similitud observada en algunas estructuras de la mandibula y del maxilar de dos
formas no estrechamente emparentadas (Capitulo 5), esto es los adultos de Eubalaena y Caperea, son
resultado de una evolucion convergente.

Por otro lado, las variaciones que se consideran independientes del tamafio son: apertura
transversal de la ventana maxilar, fosa para el martillo poco acentuada, desarrollo de crestas y surcos
en la superficie dorsal del peridtico y bulla timpanica comprimida transversalmente.

En este contexto, este tipo de estudios ponen en evidencia la relevancia de estudiar series
ontogenéticas en la comprension de la historia evolutiva de un grupo, y por lo tanto este tipo de

informacidn no deberia ser desestimada.

4-4.2 Madurez osteolodgica de los balénidos

Tradicionalmente en los mamiferos se utiliza el patron de cierre de las suturas del craneo
para establecer la edad relativa de los ejemplares (e.g. Wyss, 1994; Landon et al., 1998), metodologia
que también se utiliza en los cetdceos odontocetos (Perrin, 1975). En los odontocetos las suturas de la
caja craneana y del rostro completan el cierre cuando el animal alcanza la madurez sexual (Brunner,
1998), con lo cual el analisis de estas suturas es muy ttil para determinar la madurez osteoldgica y,
por lo tanto, la edad relativa de los ejemplares. En los misticetos el panorama es diferente ya que los
estudios disponibles sobre el patrén de fusién de los huesos del craneo son extremadamente escasos.
Recientemente Walsh & Berta (2011) analizaron la secuencia de fusién de las suturas de la caja
craneana en balenoptéridos y escrictidos, el cual muestra que dichas suturas completan su cierre
antes del afio de edad cuando los individuos son crias.

En lo referente al analisis de la madurez osteologica de los balénidos no hay estudios previos
que analicen el patrén de suturas y/o otros aspectos del crdneo que sirvan como proxy para
determinar la edad de los individuos (e.g. grado de esponjosidad del hueso). Las observaciones
preliminares realizadas en los crdneos de Eubalaena australis (efectuadas en neonatos, crias,
subdultos y adultos) brindan un punto de partida para abordar esta problematica.

En los neonatos y crias las suturas de la caja craneana son cartilaginosas entre el exoccipital y
el supraoccipital (se observa una abundante tejido cartilaginosos entre ambos huesos), entre el

basioccipital/basiesfenoides (el tejido cartiloginoso es mas delgado) y entre el
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basiesfenoides/preesfenoides (el tejido cartilaginoso es de mayor grosor). En todos los casos estas
suturas presentan un estadio de fusion que varia entre SR1 y SR2 (Fig. 4.5). En crias en estados mas
avanzados de su desarrollo al menos la sutura exoccipital/supraoccipital presenta un estado de
fusion completo (estadio SR4) (las otras suturas no pudieron visualizarse ya que estaban cubiertas
por el vomer). En los subadultos y adultos las suturas entre el exoccipital/supraoccipital y entre el
basioccipital/basiesfenoides estdn fusionados completamente (estadio SR4), mientras que la sutura
entre el basiesfenoides/preesfenoides permanece abierta formando la fisura basiesfenoidea-
preesfenoidea. Por otro lado, en las crias de Eubalaena australis la sutura entre el proceso posterior
del periotico y el proceso posterior de la bulla timpdnica es evidente, mientras que estas dos
estructuras que ya estan fusionadas completamente en los adultos.

En los neonatos y crias el aspecto de los huesos es marcadamente esponjoso, de textura
rugosa y muy delicada (se desgrana con facilidad), lo que evidencia su caracter de hueso en
remodelacion. Asimismo en el neonato se observa cartilago recubriendo la superficie de algunas
estructuras tales como el proceso zigomatico y postglenoideo del escamoso, la orbita y la superficie
externa de los condilos occipitales. En los subadultos los huesos de la caja craneana presentan un
aspecto mas compacto en comparacidn con las crias, pero aun se observa cierta rugosidad del hueso
al tacto, especialmente en el escamoso, la superficie ventral del exoccipital y del basioccipital. En los
adultos los huesos del craneo presentan un aspecto compacto y una textura lisa, excepto por las
zonas de articulacion (e.g. fosa glenoidea) y de insercion de estructuras blandas (e.g. superficie de las
crestas basioccipitales).

Cabe destacar que observaciones preliminares en el cierre de las suturas y esponjosidad del
hueso en crias, subadultos y adultos de la especie estrechamente emparentada E. glacialis, muestran
el mismo patron que el observado en E. australis.

Las observaciones previamente mencionadas en relacion al grado de cierre de las suturas y el
grado de esponjosidad de los huesos del craneo de E. australis, brindan un punto de partida para
analizar los estadios de madurez osteoldgica de esta especie. En referencia al patron de cierre de las
suturas, los resultados sugieren que al menos una de las suturas de la caja craneana (e.i.
supraoccipital/exoccipital) estd fusionada completamente en las crias en estados avanzados del
desarrollo. Esto se corresponde con lo observado en balenoptéridos y escrictidos, donde dicha sutura
es la ultima en completar su cierre (Walsh & Berta, 20m). El cierre temprano de las suturas del
basicraneo ha sido vinculado a un desarrollo y cierre rapido de la caja craneana, ante la elevada tasa
de crecimiento que presentan estos misticetos durante el primer afio de vida (Eschricht & Reinhardt,
1866; Kenney, 2009). Esto ayudaria, no sélo a brindar contencién y proteccion al encéfalo, sino
también otorgaria sostén y anclaje a los huesos del rostro. El patron de porosidad/esponjosidad del

hueso varia entre crias, subadultos y adultos, lo cual brinda informacién complementaria sobre el
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estadio de edad relativo de los individuos. Las crias presentan un crdneo muy esponjoso con restos
de cartilago, mientras que en los subadultos la mayor parte de los huesos tienen una estructura
compacta, (excepto por algunos sectores que muestran todavia signos de remodelacidon), mientras
que en los adultos los huesos son de aspecto compacto.

El testeo final de estas hipodtesis requiere profundizar el estudio ontogenético del craneo de
los balénidos actuales incluyendo un mayor numero de ejemplares, y complementarlo con
informacion histolégica de los huesos. Esto permitira por un lado determinar como es el patron de
cierre de las suturas y la edad exacta a la cual se produce, y a su vez correlacionarlo con el estado de
remodelacion que presentan los huesos del craneo. Sin embargo estos analisis escapan a los
objetivos de esta tesis.

En lo referente a la madurez osteoldgica de los balénidos miocenos, como resultado de los
estudios descriptivos de los ejemplares MPEF-PV-1122, MPCNyO 290 y CH-P33-01 asignados al Taxén
A ,se observaron diferencias entre éstos ejemplares que estarian indicando la presencia de al menos
tres estadios ontogenéticos. El ejemplar MPCNyO 290 ademads de presentar un tamafio menor en
comparacion con los otros ejemplares, exhibe una serie de caracteres que pueden interpretarse como
juveniles, debido a su gran semejanza con las crias de Eubalaena australis. En primer lugar, la sutura
supraoccipital/exoccipital esta abierta (estadio SR1) y los bordes preservados de esta region son
naturales lo cual sugiere la presencia de abundante cartilago entre ambos huesos (Fig. 4.27), como en
las crias de E. australis. El grado de fusion entre las suturas basioccipital/exoccipital y
basioccipital/basiesfenoides no pudo determinarse ya que estos huesos no se preservaron. La sutura
entre el supraoccipital/exoccipital esta abierta (estadio SR1). La estructura de los huesos de la caja
craneana es notablemente esponjosa (e.g. supraoccipital, parietal, escamoso, exoccipital y frontal).
Por otro lado la sutura entre el proceso posterior del peridtico y de la bulla timpanica presenta un
estadio de fusidon incompleto (SR3). La cresta temporal y escamosa lateral son muy bajas y de aspecto
esponjoso. Asimismo hay una porcion faltante del supraoccipital, por delante del foramen magnum,
la cual corresponde topoldgicamente con el sector mas delgado de hueso observado en las crias de E.
australis. Por ultimo se observa un menor grado de telescopizacion anterior del supraoccipital,
evidenciado por la presencia del interparietal? o el parietal? en el vértex del craneo (Fig. 4.27).

En el ejemplar MPEF-PV-122 la caja craneana presenta las  suturas
basioccipital/basiesfenoides, basioccipital/exoccipital y supraoccipital/exoccipital completamente
fusionadas (estadio SR4) (Fig. 4.25). La sutura pterigoides-basioccipital no est4 fusionada (estadio
SR3), y otras suturas son dificiles de observar ya que la superficie ventral esta algo erosionada y faltan
varios huesos. La cresta temporal y escamosa lateral son bajas y poco pronunciadas, mientras que la
cresta occipital externa es incipiente. La superficie de los huesos de la caja craneana es de tipo

compacto con excepcion del escamoso. En el CH-P33-o1 las suturas basioccipital/exoccipital,
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supraoccipital/exoccipital y basioccipital/basiesfenoides estan fusionadas (SR4). Otras suturas de la
caja craneana, tales como pterigoides-escamoso/vomer, aliesfenoides-escamoso/pterigoides/parietal,
proceso posterior compuesto del timpanico-escamoso/exoccipital presentan un estadio de fusion
incompleto (SR3) (Fig. 4.24). La superficie del hueso es esponjosa en el escamoso y en la superficie
ventral del exoccipital, del basioccipital y del pterigoides. Tanto en el ejemplar MPEF-PV-1122 y en
CH-P33-01 la superficie dorsal del supraoccipital presenta una porcién faltante por delante del
foramen magnum, donde el hueso es muy delgado.

Estas observaciones sugieren que:

1) el ejemplar MPCNyO 290 (Taxén A) presenta caracteres relacionadas con un estadio de
inmadurez osteoldgica comparable al de las crias de Eubalaena australis, tales como suturas de la
caja craneana sin fusionar, huesos de aspecto y textura esponjosa, junto con un menor tamafo del
craneo en comparacion con los otros especimenes. Estas observaciones sugieren que se trata de una
cria;

2) el ejemplar MPEF-PV-1122 muestra un estadio de madurez osteoldgica mas avanzado,
evidenciado por la presencia de suturas completamente fusionadas en la caja craneana y huesos de
aspecto compacto y textura lisa, condicion comparable a los adultos de E. australis, sugiriendo que se
trata de un adulto;

3) el ejemplar CH-P33-01 presenta un estadio de madurez osteoldgica menos avanzado en
comparacion con MPEF-PV-1122, evidenciado por una mayor esponjosidad de algunos huesos y la
presencia de suturas sin fusion completa en casi todos los huesos del basicraneo. Esta condicion se
asemeja, en parte, a la observada en subadultos de E. australis lo cual sugiere que se trata de un
individuo subadulto.

En el caso del balénido Morenocetus parvus, el andlisis de los ejemplares MLP 5-11 y MLP 5-15
muestra que las suturas entre el basioccipital/exoccipital y supraoccipital/exoccipital estdn
completamente cerradas, y corresponden al estadio SR4 (Fig. 4.13; 4.15; 4.16; 4.19). En el MLP5-u1 la
sutura basioccipital/basiesfenoides esta cubierta ventralmente por el vomer, pero se puede observar
en vista dorsal y la misma esta cerrada pero aun es visible (estadio SR3). En el MLP 5-u las suturas
pterigoides-escamoso/vémer y aliesfenoides-escamoso/pterigoides/parietal presentan un estadio de
fusion incompleto (estadio SR3). En el MLP 5-15 el vémer estd ausente, lo cual permite determinar
que la sutura basioccipital/basiesfenoides esta completamente fusionada (estadio SR4). En MLP 5-15
la sutura pterigoides-basioccipital (la Gnica que puede visualizarse en la caja craneana ya que la
superficie ventral estd muy erosionada) presentan un estadio de fusién incompleto (estadio SR3). Por
otro lado, en ambos ejemplares la superficie de los huesos de la caja craneana es de aspecto
compacto y textura lisa, con excepcion del escamoso (proceso zigomatico y postglenoideo), la

superficie ventral del exoccipital, la cresta temporal, la cresta escamosa lateral, y la superficie dorsal
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del supraoccipital, las cuales presentan un aspecto y textura esponjosa.
En este contexto estas observaciones sugieren que:

1) los ejemplares referidos a Morenocetus parvus (MLP 5-11, MLP 5-15) presentan un estadio de
madurez osteologica comparable al observado en el CH-P33-01 (Taxon A), evidenciado por la
presencia de algunos huesos en remodelacion y de algunas suturas del basicraneo en un estadio de
fusion incompleto (SR3); esto sugiere que son individuos subadultos.

Uno de los aspectos mas interesantes de los resultados del analisis de las variaciones
ontogenéticas en Eubalaena australis, es la semejanza que se observa en algunas estructuras del
craneo entre los neonatos y crias de E. australis y el ejemplar MPEF-PV-1122 (individuo adulto del
Taxon A). Entre estas similitudes, considerando aquellas independientes del tamafio corporal, se
encuentran: bulla timpdnica de aspecto globoso sin una marcada compresion dorso-ventral, y
superficie dorsal del peridtico sin crestas ni surcos. Asimismo otras similitudes observadas,
consideradas como dependientes del tamafo corporal, son: proceso ascendente del maxilar aprox.
triangular y corto antero-posteriormente supraoccipital orientado principalmente en el plano
horizontal y muy delgado por delante del foramen magnum, rostro poco arqueado, fosa glenoidea
ubicada en posicion anterior al dpex posterior de la cresta nucal, proyeccién ventro-lateral del
proceso anterior poco desarrollada, y proceso posterior compuesto del peridtico mas corto.

Estas evidencias sugieren que durante el desarrollo del Taxon A ocurrieron procesos
heterocronicos, especificamente de tipo paedomorficos. En el caso de Morenocetus se observan las
mismas similitudes mencionadas para el Taxén A (con excepcion de la bulla timpénica que no esta
preservada), pero debido a que los ejemplares conocidos representan subadultos, no es posible
contrastar si operd el mismo proceso. Sin embargo, el andlisis de los subadultos de Eubalaena
australis muestra que ya en este estadio se observan las morfologias que caracterizan a los adultos
(en lo que respecta a los caracteres que han sido sefialados anteriormente que muestran variacion).
Por lo tanto, puede hipotetizarse que este proceso también pudo haber ocurrido en Morenocetus.

Nuevos hallazgos de ejemplares miocenos adultos permitiran poner a prueba esta hipdtesis.

4.4.3 Diversidad alfa de los balénidos miocenos

El registro fosil de los balénidos presenta un hiato temporal, correspondiente al Mioceno,
donde el registro de este grupo es extremadamente escaso (Bisconti, 2003; 2005; Churchill et al.,
2012). Previo al desarrollo de esta tesis el inico balénido mioceno formalmente descripto y nominado
a niveles bajos era Morenocetus parvus, cuya descripcion original so6lo incluyo informacion y figuras
de uno de los ejemplares. Posteriormente Cozzuol (1993) propone la creacion de un nuevo taxon de

Balaenidae sobre la base de dos especimenes colectados de la Formacién Puerto Madryn (Mioceno

ogica

4

natomia y Sistematica Paleontol




7 d.?’h’lii}mm: ’47 =
o

il ===
W

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

tardio), pero el mismo no fue publicado formalmente. Otros balénidos miocenos conocidos incluyen
materiales fragmentarios de la Formacion Parana (Mioceno tardio; Entre Rios) los cuales no pueden
determinarse a nivel especifico (Cozzuol, 1996; Agnolin & Lucero, 2004).

Los resultados de esta seccion indican la existencia de al menos dos géneros (ambos
monotipicos) en el Mioceno de Patagonia: M. parvus (del Mioceno temprano) y Taxon A (del
Mioceno tardio). El re-estudio de los materiales referidos a Morenocetus parvus indica que es una
entidad taxondmica valida representada por dos ejemplares, lo cual permite aceptar la hipétesis de
trabajo 3 propuesta al inicio de este capitulo. Morenocetus fue asignado a la familia Balaenidae sobre
la base de los siguientes caracteres: escamoso mads alto dorso-ventralmente que largo antero-
posteriormente; crestas basioccipitales que divergen posteriormente en vista ventral; extremo
anterior del proceso supraorbitario del frontal orientado en direccion posterior; margen posterior del
proceso zigomatico del escamoso y extremo lateral del exoccipital confluyen formando un borde
lateral continuo; parietales mas altos dorso-ventralmente que largos dntero-posteriormente; extremo
anterior del supraoccipital en linea con la mitad anterior del proceso supraorbitario del frontal;
proceso zigomatico orientado antero-lateralmente; extremo anterior del proceso zigomatico del
escamoso ubicado ventralmente al proceso postorbitario del frontal y separado de este por una
distancia dorso-ventral; largo de la fosa escamosal menor a % el ancho de la fosa temporal; cresta
occipital externa poco desarrollada; foramen pseudoval localizado dentro del escamoso y ubicado
posteriormente; extremo anterior del proceso anterior del periotico de contorno redondeado;
presencia de una cresta delimitando la superficie de insercion del musculo tensor timpanico; y
proceso caudal timpanico triangular y orientado pdstero-ventralmente.

Por otro lado, el estudio de los balénidos del Mioceno tardio de Patagonia efectuado por
Cozzuol (1993) se amplié debido a la re-descripcion de MPEF-PV-1122 y de MPCNyO 290, y al
hallazgo de un nuevo espécimen (CH-P33-01). Estos ejemplares fueron asignados a la familia
Balaenidae sobre la base de la presencia de la siguiente combinacion de caracteres: escamoso mas
alto dorso-ventralmente que largo dantero-posteriormente; crestas basioccipitales divergen
posteriormente en vista ventral; rostro arqueado dorso-ventralmente; extremo anterior del proceso
supraorbitario del frontal orientado en direccidn posterior; margen dorsal de la érbita localizado
ventralmente al margen lateral del rostro; presencia de una ventana maxilar en el borde posterior de
la placa infraorbitaria del maxilar; margen posterior del proceso zigomatico del escamoso y extremo
lateral del exoccipital confluyen formando un borde lateral continuo; parietales mas altos dorso-
ventralmente que largos antero-posteriormente; extremo anterior del supraoccipital en linea con la
mitad anterior del proceso supraorbitario del frontal; proceso zigomatico orientado antero-
lateralmente; extremo anterior del proceso zigomadtico del escamoso ubicado ventralmente al

proceso postorbitario del frontal y separado de este por una distancia dorso-ventral; largo de la fosa
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escamosal menor a % el ancho de la fosa temporal; cresta occipital externa poco desarrollada;
foramen pseudoval localizado dentro del escamoso y abriendo posteriormente; extremo anterior del
proceso anterior del periotico de contorno redondeado; proceso caudal timpdnico triangular y
orientado postero-ventralmente; surco lateral de la bulla timpanica orientado antero-ventralmente;
cresta del involucro retraida lateralmente; extremo anterior de la cresta del involucro posterior al
margen anterior de la bulla timpanica; superficie dorso-lateral del involucro formando un anillo
continuo; y superficie antero-ventral de la bulla timpanica plana o levemente concava. Dentro de los
Balaenidae la combinatoria tnica de caracteres que presenta este taxén no permite referirlo a
ninguno conocido, con lo cual se acepta la hipotesis de trabajo 4 y se propone un nuevo género y
especie.

Finalmente el ejemplar MACN-PV 13221 (bulla timpdnica derecha) proveniente de la
Formacién Parana fue asignado a la familia Balaenidae sobre la base de la siguiente combinatoria de
caracteres: cresta del involucro retraida lateralmente; extremo anterior de la cresta del involucro
posterior al margen anterior de la bulla timpdanica; superficie dorso-lateral del involucro formando
un anillo continuo, y superficie antero-ventral de la bulla timpanica plana o levemente concava.

El estudio comparativo de este espécimen con el Taxon A (MPEF-PV-1122 y MPCNyO 290),
muestra que MACN-PV 13221 presenta un tamafo ligeramente mayor (Largo=~100 mm), un
involucro mas bajo latero-medialmente con crestas transversales mas marcadas y una mayor
compresion dorso-ventral de la bulla (con lo cual el surco longitudinal es mds pronunciado).
Morenocetus no pudo ser incluido en el andlisis comparativo ya que las bullas timpanicas no se
preservaron. Las diferencias entre la bulla que este espécimen y las del Taxén A, no permitieron
asignarlos a un mismo taxon, por lo cual se rechaza la hipétesis de trabajo 5 planteada. Sin embargo,
debido a la condicion fragmentaria del espécimen no resulta conveniente asignarle un nuevo

nombre, y se designa como Balaenidae indet.
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APENDICE

Tabla 4.1 Medidas del craneo y de la mandibula de Eubalaena australis (adultos y crias) en cm.

Abreviaturas: e: estimado; +: estructura incompleta.

Listado de medidas USNM  CH-P33-01 CNPMAMM MLP CNPMAMM CNPMAMM
26762 774 1508 748 746
Largo condilobasal 319 - 344 88 -
Ancho bizigomatico 216 236 256 54 €95
Largo del rostro 240 - - 57 -
Ancho del rostro en la base (a nivel - - - 26 -

de las muescas antorbitales)

Ancho del crdneo a nivel de los - 13 110 +32 +44
exoccipitales

Alto del craneo a nivel del vértex u8 - - 23 42

SUPRAOCCIPITAL -

Ancho del supraoccipital por 78 93 86 +24 33

delante del foramen magnum

Largo del supraoccipital 80 95.5 90 25 20

EXOCCIPITAL

Didmetro latero-lateral del céndilo 15 17.5 17 6.5 7

occipital izquierdo
Didmetro dorso-ventral del condilo 33 34 38 17 13
occipital izquierdo
Didmetro latero-lateral del - - 1 - -

foramen magnum

ogica
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Didmetro dorso-ventral del - - 13 - -

foramen magnum

Distancia entre el borde lateral del - - 36 9 19
exoccipital y el margen lateral del

condilo izquierdo.

Ancho de los condilos occipitales 315 - - - -
mas el foramen magnum

FRONTAL

Largo antero-posterior del proceso - - - 1 10

supraorbitario del frontal en el

natomia y Sistematica Paleontol

extremo

Ancho transversal del proceso 138 - 130 27 23
supraorbitario del frontal
Largo del proceso supraorbitario - - 10 7 8

del frontal en la constriccién
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Largo de la region interorbitaria - - - 5 -
Largo del canal 6ptico 92 100 110 21 27
Largo del margen dorsal 16.5 21 28 10.5 u

de la orbita entre el extremo de los

procesos pre y postorbitario

Altura dorso-ventral de la 6rbita 8 - - 7.5 -
FOSA TEMPORAL
Didmetro antero-posterior de la - - - 4 4

fosa temporal

Didmetro transversal de la fosa - - - 12.5 15
temporal

NASALES

Largo de los nasales a lo largo de la - 22,5 - 7 -

linea media

Ancho mdximo de ambos nasales - 21 - 9 -
Ancho maximo de la fosa nasal - - - n

Largo de la fosa nasal - - - 36 -
MAXILAR

Largo linear del maxilar izq. - - 294* 60* 71
Ancho posterior del maxilar izq. - - 139* 9* 30
PREMAXILAR

Largo del premaxilar 240 - - 62.5 -
MANDIBULA

Largo de la mandibula izq. (lineal) - 376 358 293 - -
Largo de la mandibula izq. - 400 380 334 - -
(curvilineo) .

ogica
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Altura de la rama mandibular izq. a - - - - -
500 mm del extremo anterior
Altura de la rama mandibular izq. - - - - -

A 1000 mm del extremo anterior

Altura del condilo mandibular izq. - - - - -

Ancho del céndilo mandibular izq. - - - - -

istematica Paleontol

Alto del foramen mandibular izq. - - - - -
Ancho del foramen mandibular izq. - - - - -
Altura de la rama mandibular a - - 30 34 - -
nivel del proceso coronoides

Distancia entre el proceso - - - - -
coronoides y el cdndilo mandibular

(izq.)

Altura del condilo mandibular - - 36 - -

*maxilar derecho
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Tabla 4.2 Medidas del peridtico y de la bulla timpanica de ejemplares de Eubalaena australis

(adultos y crias) en mm.

Listado demedidas USNM  CNPMAMM CNPMAMM CNPMAMM
267612 S/N (S/N) o1 (S/N) o2

PERIOTICO

Largo del proceso posterior 167 125 70 73
Ancho en la mitad medial del proceso posterior 38 53 53 56
Ancho en la mitad lateral del proceso posterior 68 46 4 39
Largo del proceso anterior del periético 58 38 32 41
Ancho del proceso anterior del peridtico 53 28 27 21

excluyendo la proyeccién lateral
Ancho del proceso anterior del peridtico 145 121 65 60

incluyendo la proyeccion lateral

Largo de la proyeccion lateral de la tuberosidad 92 68 33 17
lateral
Ancho de la proyeccion lateral de la tuberosidad 58 49 33 25
lateral
Largo antero-posterior de la pars coclearis 47 58 41 37
Didmetro latero-lateral de la pars coclearis (sin 30 46 32 34

incluir las proyecciones de hueso)

Didmetro dorso-ventral de la fenestra coclear 7 4 5 9
Didmetro transversal de la fenestra coclear 3 2 4 5
Didmetro maximo de la fenestra oval 4 5 - -
Didmetro minimo de la fenestra oval - 3 - -
Didmetro dorso-ventral del meato auditivo interno - 14 13 16 .

ogica
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(sensu lato)
Didmetro antero-posterior del meato auditivo - 13 16 14

interno (sensu lato)

Didmetro maximo de la apertura - 4.5 7 6
interna del canal facial
Didmetro maximo del meato auditivo interno - 9 13 12

sensu stricto (salida VIII)

natomia y Sistematica Paleontol

Didmetro maximo del foramen endolinfatico - 1 9 10
Didmetro maximo del foramen perilinfatico - 4 5 6
BULLA TIMPANICA

Largo antero-posterior maximo - - 114 114
Ancho posterior en vista ventral - - 65 82
Ancho anterior en vista ventral - - 85 80
Ancho a nivel del proceso sigmoideo (incluyendo el - - 95 104

proceso) en vista ventral
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Ancho a nivel del proceso conico - - 72 94
Alto a nivel del proceso sigmoideo - - 83 86
Alto a nivel del proceso cénico - - 75 92
Ancho latero-medial de la apertura de Eustaquio - - 49 54

Tabla 4.3. Medidas craneales de los balénidos miocenos (Morenocetus parvus y Taxén A) en mm.

Abreviaturas: e: estimado; ~ valor aproximado; +: estructura incompleta.

Listado de medidas M. parvus M. parvus Taxon A Taxon A Taxon A
MLP 5-11 MLP 5-15 MPEF-PV1122 CH-P33-o1  MPCNyO 290

Largo condilobasal - - 1020 - -
Ancho bizigomatico +570 +530 +580 +570 +450
Ancho del craneo entre los procesos - e680 - -

postorbitarios del frontal
Ancho del crdaneo entre los procesos - e674 - -

preorbitarios del frontal

Ancho del crdneo a nivel de los 470 +385 470 440 +348
exoccipitales

SUPRAOCCIPITAL

Ancho del supraoccipital por delante del 320 +340 370 330 -

foramen magnum

Ancho del supraoccipital a la 220 220 215 220 164
mitad del largo

Ancho del supraoccipital en el extremo 195 185 160 170 147

anterior (a 10 cm del borde anterior)

Largo del supraoccipital 270 280 300 300 ~234 8
EXOCCIPITAL E
Didmetro latero-lateral del 65 75 60 62 52

condilo occipital izquierdo

idem derecho 65 75 60 63 49
Didmetro dorso-ventral del 130 140 135 120 86
céndilo occipital izquierdo

fdem derecho 130 145 135 125 +78
Didmetro latero-lateral del 75 70 - - -
foramen magnum

Distancia entre el borde lateral del 155 130 145 140 93

exoccipital y el margen lateral del

natomia y Sistematica Paleontol

condilo Izquierdo.

fdem derecho 155 - +110 140 +77
Ancho de los condilos occipitales 155 200 180 150 -
incluyendo el foramen magnum

FRONTAL
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Largo antero-posterior del proceso 132 - 140 - -
supraorbitario del frontal en el extremo

Ancho transversal del proceso 345 320 370 - -
supraorbitario del frontal

Largo del proceso supraorbitario del 122 - 130 - -
frontal en la constriccion

Ancho del canal éptico 36 - 27 - -
en su porcion medial

Ancho del canal 6ptico en su 92 - 101.5 - -

porcién lateral

Largo de la region interorbitaria 52 50 48 50 34
Largo del canal 6ptico 275 - - - -
Largo del margen dorsal 130 - 131 - -

de la orbita entre el extremo de los

procesos pre y postorbitario

FOSA TEMPORAL

Didmetro dntero-posterior de la fosa 90 100 92 - -
temporal

Didmetro latero-lateral de la 190 210 228 - 129

fosa temporal

NASALES

Largo de los nasales a lo largo - - 159.5 - +109
de la linea media

Ancho maximo del nasal derecho - - 59 - 31

en la linea media

Ancho maximo del nasal izquierdo en la - - - - 44

linea media

ogica
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Ancho maximo del nasal derecho - - 32 - 20
en el extremo posterior

Ancho maximo del nasal izquierdo en el - - - - 24
extremo posterior

Ancho maximo de ambos nasales - - - - 74

MAXILAR

istematica Paleontol

Largo linear del maxilar izquierdo - - +500 - -
Idem derecho - - 606.5 - _

Ancho posterior del maxilar derecho - - +124 - -
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Tabla 4.4. Medidas del periotico y de la bulla timpanica de los balénidos miocenos de Patagonia
(Morenocetus parvus y Taxdn A) en mm. Abreviaturas: +: estructura incompleta.
Listado de medidas M. parvus Taxon A Taxon A Taxon A MACN
(MLP5-1) MPEF-PV CH-P33-01° MPCNyO 290" 13221
m22

PERIOTICO

Largo del proceso posterior n8 13 97 72 -

Ancho en la mitad medial del proceso posterior - 33 17 23 -

Ancho en la mitad lateral del proceso posterior - 39 38 28 -

Largo del proceso anterior del peridtico 31 22 20 - -

Ancho del proceso anterior del peridtico 12 14 14 - -

excluyendo la proyeccién lateral

Ancho del proceso anterior del peridtico 40 43 40 - -

incluyendo la proyeccion lateral

Largo antero-posterior de la pars coclearis 36 34 37 - -

Didmetro latero-lateral de la pars coclearis 21 13 14 - -

Didmetro dorso-ventral de la fenestra coclear 7 7 7 - -

Didmetro transversal de la fenestra coclear 4 5 3 - -

Didmetro maximo de la fenestra oval - 4 5 - -

Didmetro minimo de la fenestra oval - 3 3 - -

Diametro dorso-ventral del meato auditivo - 6 7 - -

interno (sensu lato)

Didmetro antero-posterior del meato auditivo - 10 15 - -

interno (sensu lato)

Didmetro maximo de la apertura - - 6 - - 3
interna del canal facial \8’
Didmetro maximo del meato auditivo interno - - 9 - - g
sensu stricto (salida VIII) 8
Didmetro maximo del foramen endolinfatico - 9 - - - E
Didmetro maximo del foramen perilinfatico - 4 - - - 8
BULLA TIMPANICA - 87
Largo antero-posterior maximo - 78 - 69 97 _.qE_)
Ancho posterior - +49 - +39 42 .:”i
Ancho a la mitad del largo - +41 - +49 E
Ancho anterior (por delante del proceso cénico) - +37 - +35 50 g
Ancho a nivel del proceso sigmoideo - - - +50 <
Ancho a nivel del proceso cénico - - - +48

Alto a nivel del proceso sigmoideo - - - - -

Alto a nivel del proceso cénico - - - +39 -
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*Las medidas corresponden al periético izquierdo que estd mejor preservado que el derecho y a la bulla timpdanica izquierda.
# Las medidas corresponden al peridtico derecho.
FLas medidas corresponden al peridtico izquierdo (la mayoria de las estructuras estan inaccesibles ya que el peridtico esta articulado a

la bulla timpénica y al crdneo) y a la bulla timpanica izquierda.

oldgica




Capitulo 5

Analisis Filogenético

Buono, M. Evolucion de los Balénidos del Mioceno de Patagonia




<o ?fo’ﬂaﬁn-‘”’)'\

u:”*MW ! ( .. s . . .

- N e Buono, M. Evolucioén de los Balénidos del Mioceno de Patagonia
)ajy:

Capitulo 5

Analisis Filogenético

La familia Balaenidae es considerada un linaje clave en la evolucion de los misticetos ya que,
segun algunos estudios filogenéticos, es el grupo mas basal de misticetos actuales (e.g. Kimura &
Ozawa, 2002; Steeman 2007; Bisconti, 2008; Marx, 2010) (Fig. 1.11). Asimismo los balénidos presentan,
a diferencia de los restantes grupos de misticetos con representantes actuales, una ocurrencia
temprana en el registro estratigrafico, lo cual es de gran importancia en el estudio de la historia
evolutiva de los Mysticeti.

Actualmente uno de los mayores debates, en lo que respecta a las relaciones filogenéticas de
los balénidos y también de los misticetos, es la relacion de parentesco entre los Balaenidae y
Neobalaenidae (familia integrada por el género monotipico Caperea marginata). Tradicionalmente, y
sobre la base de estudios morfoldgicos, estas dos familias se reconocieron como grupos hermanos
formando un clado conocido como Balaenoidea (Gray, 1825) (e.g. Bisconti, 2005, 2012; Ekdale et al.,
2011; Churchill et al., 2012 y citas alli incluidas). Sin embargo algunos autores sugieren, por un lado,
una interpretacion errénea de algunos caracteres propuestos como sinapomorfias de este clado, y
por otro lado, que muchos de los caracteres compartidos por este grupo son producto de
convergencias como resultado de las modificaciones producidas en el craneo relacionadas con la
filtracion pasiva (Fordyce, 2009b; Marx, 2010; Fordyce & Marx, 2012). En contraposicion a esta
postura, otros estudios sobre la base de evidencia molecular (Sasaki et al., 2005; McGowen et al.,
2009) morfoldgica (Marx, 2010) y andlisis combinados (Demeré et al., 2008; Geisler et al., 2011;
Fordyce & Marx, 2012) sugieren que los balénidos y los neobalénidos no son grupos hermanos, y que
por el contrario este ultimo esta estrechamente emparentado con los Cetotheriidae y con los

Balaenopteroidea (Fig. 5.1).
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En lo que respecta a las relaciones filogenéticas de los balénidos, uno de los puntos mas
controvertidos es la posicidon del balénido mas antiguo: Morenocetus parvus. Uno de los primeros
analisis sobre las relaciones filogenéticas de los balénidos fue el de MacLeod et al. (1993), el cual no
incluyd taxones extintos, por lo cual no permite una interpretacion acertada de la radiaciéon de la
familia. Entre los estudios mas recientes, se incluyen los de Bisconti (2000, 2005) y los de Churchill et
al., (2012), los cuales son mas completos ya que incluyen tanto taxones extintos como actuales. Sus
estudios se centraron principalmente en las formas pliocenas de Europa, Estados Unidos y Japdn y
aclararon, en gran medida, el panorama evolutivo de la familia en el hemisferio norte. Sin embargo,
no lograron resolver las relaciones filogenéticas de Morenocetus parvus (Fig. 5.2). Por otro lado, los
estudios efectuados por Fordyce & Marx (2012) proponen que Morenocetus es un balénido basal y
taxén hermano de los restantes balénidos (Fig. 5.2). Sin embargo la codificacion de este taxon en la
matriz se efectud soélo sobre la base del ejemplar holotipo, y la informacién proveniente del otro
ejemplar referido a esta especie no fue incluida en su andlisis. Asimismo, este estudio no incluye
todas las especies de balénidos, por lo cual solo permite una interpretaciéon parcial de las relaciones
filogenéticas de esta familia.

Morenocetus es un taxon clave no solo para esclarecer las relaciones filogenéticas dentro de
los balénidos, sino también para determinar el tiempo de divergencia de los Balaenidae y la relacion
con los restantes misticetos. En este contexto adquiere importancia el re-estudio de Morenocetus y
un andlisis filogenético exhaustivo donde se incluya toda la informacion disponible sobre este taxon.
Asimismo, es importante incluir en el andlisis la nueva especie de balénido (Tax6n A), colectada en
niveles inferiores de la Formacion Puerto Madryn, la cual aportard nueva informacion a la relaciones

filogenéticas de los balénidos.

Los objetivos especificos e hipdtesis de trabajo de este capitulo son:

1) Analizar la posicidn filogenética de los Balaenidae dentro de los Mysticeti.

Hipdtesis de trabajo 1: los balénidos son un grupo monofilético y hermano del clado formado
por los Cetotheriidae y los Balaenopteroidea.
2)Analizar la posicion filogenética de los balénidos del Mioceno de Patagonia dentro de los
Balaenidae.

Hipétesis de trabajo 2: Morenocetus y el nuevo Taxén A forman un clado basal de balénidos.

5.1 Materiales y Métodos

5.1.1 Taxones y caracteres incluidos en el analisis

Para analizar las relaciones filogenéticas de los Balaenidae se utilizo como base la matriz de
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datos de Fordyce & Marx (2012) la cual fue modificada por la inclusion/exclusion de algunos taxones
y caracteres. El muestreo taxondmico se amplio con la inclusién de las siguientes 8 especies de
balénidos (extintos y actuales): Balaenula balaenopsis, Eubalaena belgica, E. japonica, E. shinshuensis,
Balaena ricei, B. montalionis y el balénido Taxon A descripto en la presente tesis. Asimismo se
excluyo Metopocetus durinasus, ya que este taxon no esta estrechamente vinculado con los balénidos
y, por otra parte, debido a su pobre estado de preservacion del holotipo y tinico ejemplar conocido
muchos caracteres no pueden codificarse. La matriz resultante (de 30 taxones y 168 caracteres) fue

enraizada usando al taxén Zygorhiza kochii como raiz.

5.1.1.1 Taxones incluidos

Todos los ejemplares utilizados en el analisis filogenético, y la correspondiente codificacion
de sus caracteres, estan basadas en la observacidén de primera mano de los materiales, excepto por:
Balaena montalionis, Balaenula astensis, B. balaenopsis, Balaenella brachyrhynchus, Eubalaena
shinshuensis, E. belgica, Eomysticetus whitmorei, Piscobalaena nana, Cetotherium rathkii,
Herpetocetus bramblei y Plesiobalaenoptera quarantelli.

A continuacion se listan los taxones incluidos y entre paréntesis los nimeros de coleccion
correspondientes:
“Archaeoceti”:
-Pakicetidae: Zygorhiza kochii (USNM 11962)
Odontoceti:
-Physeteridae: Physeter catodon (USNM 253051)
Mysticeti:
-Aetiocetidae: Aetiocetus cotylalveus (USNM 25210).
-Eomysticetidae: Eomysticetus whitmorei (Sanders & Barnes, 2002, ChM PV 4253).
-Balaenidae: Morenocetus parvus (MLP 5-u1, MLP 5-15); Taxon A (MPEF-PV-u22; CH-P33-01;
MPCNyO 290); Balaena mysticetus (USNM 257513); B.ricei (USNM 22553); B. montalionis (MSNT
l12357; Capellini, 1904; Bisconti, 2000, 2003); Balaenula astensis (MSNT Ii2555; Trevisan 1941); B.
balaenopsis (IRSNB M.853; Van Beneden 1872, 1880); Balaenella brachyrhynchus (NMB 42001;
Bisconti, 2005); Eubalaena australis (USNM 267612; CNPMAMM 743; CNPMAMM 741; S/N coleccion
privada; USNM 484899; USNM 267612), E. glacialis (USNM 23077; USNM 301637; USNM 500860); E.
japonica (USNM16434; USNM 16435); E. shinshuensis (SFMCV-0024, Kimura et al., 2007; Kimura,
2009); E. belgica (IRSNM CtM 879a-f; Abel, 1941; Bisconti, 2000, 2003).
-Cetotheriidae: Caperea marginata (OM VT 227; AMNH 36692; MPCNyO 8172); Cetotherium rathkii
(PIN 1840/1); Herpetocetus bramblei (UCMP 82465); Herpetocetus transatlanticus (USNM 182962,
299653, 312543); Nannocetus eremus (UCMP 26502); Piscobalaena nana (MNHN SAS 1617; Bouetel &
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Muizon, 2006).

-Balaenopteroidea: Balaenoptera bonaerensis (CNPMAMM 750; CNPMAMM S/N; MACN 20522);

Diorocetus hiatus (USNM 16783); Eschrichtius robustus (USNM 364973); Megaptera miocaena
(USNM 23690, 10300); Megaptera novaeangliae (USNM 13656, 21492; AMNH 34869); Pelocetus
calvertensis (USNM 11976); Plesiobalaenoptera quarantelli (MPST/SBAER 240505).

5.1.1.2 Caracteres analizados
Para el anadlisis filogenético se utilizaron 168 caracteres morfologicos del craneo, postcraneo y
caracteres blandos tomados de Fordyce & Marx (2012) Churchill et al. (2012) y Bisconti (2005) y

referencias alli incluidas, los cuales se detallan en el Apéndice 5.1

5.1.2 Metodologia

La matriz de caracteres utilizada en este andlisis se detalla en el Apéndice 5.2. Con respecto a
la codificacion original de los caracteres de Morenocetus parvus, en la matriz de Fordyce & Marx
(2012) se efectuaron las siguientes modificaciones: cardcter go: se cambi6 de 1 a o; caracter 81: se
cambid de o a 1. Los caracteres fueron tratados como desordenados o no aditivos. El anadlisis
filogenético se llevd a cabo en el programa TNT version 1.1. usando una busqueda tradicional bajo
pesos iguales y pesos implicados (Goloboff, 1993; Goloboff et al., 2008 a, b, ¢). En el caso del andlisis
con pesos implicados se realizdé con una constante K=3, K=6 y K=10 para evaluar cambios en la
topologia del arbol. El andlisis heuristico se efectu6 con 1000 réplicas usando secuencias de adicion
de taxones al azar seguida por un andlisis de permutacion de ramas (TBR o tree bisection-
reconnection) guardando 100 arboles por réplica. La informaciéon contenida en los darboles mas
parsimoniosos obtenidos fue combinada en un arbol de consenso estricto.

El soporte del arbol fue evaluado utilizando remuestreo simétrico (symmetric resampling;
Goloboff et al., 2003), el cual no es distorsionado por el peso de los caracteres, y el mismo sera
expresado en términos de diferencias de frecuencias (group differences, GC). Este andlisis se llevo a
cabo utilizando 1000 réplicas.

Con el objetivo de detectar taxones inestables sobre todo el set de arboles mds parsimoniosos,
se implemento el procedimiento de IterPCR propuesto por Pol & Escapa (2009) en el programa TNT.
Este procedimiento permite, ademds, identificar aquellos caracteres que soportan posiciones
alternativas de un taxon inestable, asi como también los caracteres codificados con entradas faltantes
que, si fueran codificados, contribuirian a resolver la posicion del taxon inestable (Pol & Escapa,
2009; Escapa & Pol, 20m).

La calibracién del arbol filogenético se efectuo sobre la base del dato de primera aparicion en
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el registro fosil, a partir de informacion de la literatura y de la disponible en Paleobiology database
(Uhen, 2013). Para evaluar el grado de ajuste entre el registro estratigrafico y la filogenia obtenida se
calcul¢ el indice MSM (Manhattan Stratigraphic Measure), propuesto inicialmente por Sidall (1998)
y modificado posteriormente por Pol & Norell (2001), y el GER (Gap Excess Ratio) (Wills, 1999) para

todos los arboles mas parsimoniosos obtenidos y para el consenso estricto.

5.2 Resultados

5.2.1 Analisis filogenético

El analisis bajo pesos iguales y bajo pesos implicados (incluso explorando las distintas
constantes K) mostro los mismos resultados en la topologia del arbol.

Analisis bajo pesos iguales. El andlisis filogenético bajo pesos iguales produjo 5 arboles mas
parsimoniosos con un largo de 448 pasos. El arbol de consenso estricto se presenta en la Fig 5.3 con
los valores de soporte de remuestreo simétrico. El indice de consistencia para el drbol de consenso es
de 0.50 y el indice de retencion es de o.71.

En todos los drboles mas parsimoniosos se recuperan los siguientes grandes clados: Neoceti
(Odontoceti + Mysticeti), Mysticeti, Chaeomysticeti, Balaenidae, Cetotheriidae y Balaenopteroidea.

El clado Mysticeti tiene un valor de soporte relativamente alto (GC=72) lo cual concuerda
con estudios filogenéticos previos (e.g. Fitzgerald, 2010; Marx, 2010; Geisler et al., 2011; Fordyce &
Marx, 2012), y Aetiocetus cotylalveus es su taxén mas basal. Este grupo esta diagnosticado por 7
sinapomorfias ambiguas: presencia de un proceso lateral del maxilar formando la muesca antorbital
(cardcter 15,); presencia de surcos y fordmenes nutricios en el paladar (cardcter 21,); presencia de la
placa infraorbitaria del maxilar (caracter 33,); cresta orbitotemporal ausente o ubicada en la
superficie dorsal del proceso supraorbitario del frontal y con el musculo temporal origindndose
postero-dorsalmente o dorsalmente (cardcter 41,); presencia de una cresta sagital en el escudo
occipital (caracter 70,); extremo anterior de la fosa del seno pterigoideo aproximadamente en linea
con el margen anterior del foramen pseudoval (cardcter 72,); crestas basioccipitales anchas y
bulbosas (cardcter 79,); y crestas basioccipitales paralelas o subparalelas sin formar un angulo entre si
(caracter 80,).

Los Chaeomysticeti, o ballenas con barbas, forman un grupo cuyo taxén madas basal es
Eomysticetus whitmoreli, resultado consistente con estudios previos (e.g. Fitzgerald, 2006, 2010; Marx,
2010; Churchill et al., 2012; Fordyce & Marx, 2012). El clado Chaeomysticeti tiene un valor de soporte
bajo (GC=19) y esta diagnosticado por cuatro sinapomorfias ambiguas: rostro con un contorno suave,
no abruptamente deprimido en vista lateral (caracter 23,); ausencia de dientes en el estadio adulto

(cardcter 24,); proceso zigomadtico orientado anteriormente (cardcter 52,); y margenes laterales del
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supraoccipital rectos o concavos (caracter 69,).

Dentro de los Chaeomysticeti se recuperan dos grandes clados: Balaenidae y otro formado
por los Cetotheriidae y los Balaenopteroidea. Esta relacion es consistente con lo propuesto por
Fordyce & Marx (2012), y presenta un valor de soporte relativo alto (GC=100). Las sinapomorfias que
lo sustentan son: proceso supraorbitario del frontal proyectado gradualmente desde el vértex del
craneo (cardcter 27,); yugal y proceso zigomatico del escamoso con una leve superposicion o sin ella
(caracter 32,); fosa temporal mds ancha que larga (cardcter 43,); proceso postglenoideo extendido
ventralmente al margen ventral del exoccipital en vista lateral (cardcter 63,); proceso postglenoideo
de forma parabdlica con el margen medial y lateral paralelos o concavos (caracter 65,); ausencia de
fosa en el escamoso para la recepcion del proceso sigmoideo de la bulla timpénica (cardcter 76,);
extremo posterior del exoccipital extendido a nivel de o posterior al margen posterior de los condilos
occipitales (caracter 81,); articulacién entre el proceso anterior del periotico y la bulla timpanica a
través del osiculo accesorio o region homdloga en el peridtico (caracter 89,); ausencia de un septo
dividiendo el meato auditivo interno en dos foramenes para la salida del nervio vestibular y del
nervio coclear (cardcter 99,); proceso posterior del periotico y de la bulla timpanica fusionado en los
adultos (cardcter 105,); cresta medial de la bulla timpdanica orientada ventro-medial o medialmente
(caracter 113,); contorno de la cresta medial de la bulla timpénica recto o convexo (caracter 114,);
ausencia de margen ventral del proceso sigmoideo de la bulla timpanica (cardcter 117,); ausencia de
foramen eliptico (cardcter 119,); superficie medial de la salida del tubo de Eustaquio plana o convexa
(cardcter 131,); foramen mandibular posterior al proceso coronoides (cardcter 141,); proceso
coronoides triangular mas largo que alto (cardcter 143;); presencia de una elevacion postcoronoidea
(cardcter 144,); presencia de un foramen transverso en el axis (cardcter 149,); proceso transverso bien
desarrollado en la 7° vértebra cervical (caracter 151,); y cresta deltoidea del humero reducida o
ausente (cardcter 159,).

El clado formado por los Cetotheriidae y los Balaenopteroidea (GC=22) estd diagnosticado
por las siguientes sinapomorfias ambiguas: premaxilar en la parte central del rostro continuo con el
maxilar en vista lateral (caracter 7,); base del proceso postglenoideo en linea con el centro de la bulla
timpdnica (cardcter 77,); ausencia de proceso superior en el peridtico (caracter 101,); humero mas
corto que el radio y la ulna (caracter 160,); y mano tetradactila (caracter 164,). En particular, Caperea
se recupera anidado en los Cetotheriidae y las sinapomorfias inequivocas que sostienen esta
posicion son las siguientes: proceso postglenoideo con una torsion en sentido horario del lado
izquierdo y anti-horario del lado derecho (cardcter 66,); y superficie lateral del proceso posterior
compuesto del peridtico forma parte de la pared lateral del craneo (caracter 109,). Otra sinapomorfias
ambiguas incluyen: margenes laterales del proceso ascendente del maxilar paralelos (caracter 14,);

sutura parieto-escamosal en forma de cresta (cardcter 57,); y surco facial profundo con un borde
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anterior pronunciado en la mitad lateral del proceso posterior compuesto del peridtico (caracter
106,).

Los Balaenidae se recuperan como un grupo con muy buen soporte (GC=99) lo cual es
concordante con estudios filogenéticos previos (Bisconti, 2005, 2012; Marx, 2010), y estan soportados
por la siguiente sinapomorfia inequivoca: escamoso mas alto dorso-ventralmente que largo antero-
posteriormente (caracter 56,) (Fig. 5.4E). Otras sinapomorfias ambiguas son: superficie dorsal del
rostro forma un arco suave interrumpido a nivel del vértex craneal por una superficie mas plana
(caracter 1,); extremo anterior del proceso supraorbitario del frontal orientado posteriormente
(caracter 25, reversidn al estado o en Balaena mysticetus y Eubalaena australis); margen dorsal de la
orbita localizado ventralmente al margen lateral del rostro (caracter 31,); ventana maxilar en el borde
posterior de la placa infraorbitaria del maxilar (cardcter 34,); margen posterior del proceso
zigomatico del escamoso y extremo lateral del exoccipital confluyen y forman un borde lateral del
craneo continuo (cardcter 40,); parietales mas altos dorso-ventralmente que largos &ntero-
posteriormente (cardcter 47,); extremo anterior del supraoccipital en linea con la mitad anterior o
con el margen anterior del proceso supraorbitario del frontal (cardcter 48,); proceso zigomatico
orientado antero-lateralmente (caracter 52,); extremo anterior del proceso zigomatico del escamoso
ubicado ventralmente al proceso postorbitario del frontal y separado de este por una distancia dorso-
ventral (caracter 54,, con reversion al estado 1 en Eubalaena belgica, E. japonica, E. glacialis y E.
australis); largo de la fosa escamosal menor a % el ancho de la fosa temporal (cardcter 61,); cresta
occipital externa poco desarrollada o ausente (cardcter 70,, ambiguo solo en Balaenula balaenopsis);
foramen pseudoval localizado dentro del escamoso y ubicado posteriormente (caracter 75,); crestas
basioccipitales divergen posteriormente (caracter 8o, ambiguo sélo en E. shinshuensis); proceso
anterior del periotico redondeado (caracter 8s,); presencia de una cresta delimitando la superficie de
insercion del musculo tensor timpdnico (caracter 9i,); proceso caudal timpanico triangular y
orientado postero-ventralmente (caracter 95,); surco lateral de la bulla timpdanica orientado antero-
ventralmente (cardcter 112,); cresta del involucro retraida lateralmente (cardcter 1s,); l6bulo lateral
de la bulla timpanica extendido posteriormente a la cresta del involucro (caracter 120,, con reversion
al estado o en Balaena mysticetus, E. glacialis, E. australis y E. japonica); extremo anterior de la cresta
del involucro posterior al margen anterior de la bulla timpanica (caracter 125,); superficie dorso-
lateral del involucro formando un anillo continuo (caracter 126,); superficie dntero-ventral de la bulla
timpdnica plana o levemente cdncava (caracter 130,) (Fig. 5.4).

Dentro de los Balaenidae se recuperan dos clados: uno basal dentro de los balénidos formado
por las formas miocenas Morenocetus y el Taxon A y otro formado por los balénidos mas derivados,

Balaenella, Balaenula, Balaena, y Eubalaena.
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El clado de los balénidos miocenos presenta un buen valor de soporte (GC= 71) y esta
soportado por tres sinapomorfias inequivocas: exposicion del escamoso en posicion lateral al
exoccipital es menor al 15% de la distancia entre el plano sagital y el margen lateral del exoccipital
(caracter 60,); fosa del seno pterigoideo extendida anteriormente al foramen pseudoval (caracter
72,); proceso anterior del peridtico mds corto que la pars coclearis (cardcter 86,) (Fig. 5.5).

El clado formado por Balaenella, Balaenula, Balaena, y Eubalaena se recupera también con un
buen grado de soporte (GC= 66), y estd sustentado por las siguientes sinapomorfias ambiguas:
proceso supraorbitario del frontal orientado ventralmente (cardcter 29,) y muy largo (mds de 2 veces
el largo del margen dorsal de la orbita) (cardcter 30,); nasales separados posteriormente a lo largo de
la linea sagital por el proceso narial del frontal (cardcter 39,); margenes laterales del supraoccipital
convexos (caracter 69,); tuberosidad ventro-lateral del proceso anterior hipertrofiada (cardcter 9o,);
proceso posterior compuesto del peridtico orientado formando un angulo recto con el eje del
proceso anterior (cardcter 107, con reversion al estado o en Balaena mysticetus); y ausencia de
lobulo medial en la bulla timpanica (caracter 121,) (Fig. 5.6). Dentro de este clado mas inclusivo, se
recuperé a Balaenella brachyrhynus como grupo hermano de un clado formado por Balaenula,
Balaena y Eubalaena el cual esta soportado por dos sinapomorfias ambiguas: proceso postglenoideo
orientado ventro-medialmente (en vista posterior) (cardcter 64,); y crestas transversales sobre la
superficie dorsal del involucro bien definidas (caracter 127).

Las especies del género Balaenula se recuperan en un clado con un bajo valor de soporte
(GC=49) y diagnosticado por una sinapomorfia inequivoca: fosa glenoidea ubicada en linea con el
proceso postorbitario y reducida (caracter 67,) (Fig. 5.7). Por otro lado, las especies de los géneros
Balaena y Eubalaena se recuperan como un clado con un bajo valor de soporte (GC=5) y
diagnosticado por dos sinapomorfias ambiguas: presencia de un proceso piramidal robusto, (cardcter
88,) y lobulo lateral y cresta del involucro proyectados de la misma forma posteriormente (cardcter
120,). Dentro de este ultimo grupo las relaciones estan resueltas en dos clados: uno que incluye a las
especies del género Balaena (GC=48), y otro que incluye a las especies del género Eubalaena
(GC=24). Las relaciones internas dentro de cada clado no pudieron resolverse.

El clado Balaena estd diagnosticado por una sinapomorfia inequivoca (escamoso orientado
posteriormente; cardcter 58,), y por cinco sinapomorfias ambiguas: (superficie dorsal del rostro
forma un arco continuo, caracter 1,; proceso supraorbitario del frontal inclinado postero-
ventralmente, cardcter 28,; sutura parieto-escamosal en forma de cresta, caracter 57,; apertura
proximal del canal facial, meato auditivo interno sensu stricto y foramen perilinfatico no alineados
antero-posteriormente, caracter 97,; y foramen perilinfitico y foramen endolinfatico aprox. del

mismo tamafio; caracter 100,) (Fig. 5.8).
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Por ultimo, el clado Eubalaena esta diagnosticado por siete sinapomorfias ambiguas: nasales
cortos en relacion al ancho bizigomatico (caracter 36,); extremo anterior del proceso zigomatico en
posicion ventral y en proximidad al proceso postorbitario del frontal (caracter 54,); cresta escamosa
lateral bien desarrollada y obstruyendo en vista lateral la vision de la sutura parieto-escamosal
(cardcter 59,); presencia de una depresion concava en posicion antero-medial a la salida del tubo de
Eustaquio (cardcter 131,); proceso coracoides de la escdpula reducido a una rugosidad o
protuberancia (cardcter 156,); ausencia de olecranon en el ulna (cardcter 163,) y presencia de
callosidades en la cabeza (caracter 168,) (Fig. 5.9).

Andlisis bajo pesos implicados. En el andlisis bajo pesos implicados mostré topologias
similares en el arbol de consenso estricto con la exploraciéon de las distintas constantes K. Se
obtuvieron en todos los casos 5 arboles mds parsimoniosos con un ajuste de 41,93, 26,49 y 17,87
(Goloboff fit) para un K=3, K=6 y K=10 respectivamente. Para el arbol de consenso el indice de

consistencia es de 0.50 y el de retencion es de 0.71.

5.2.2 Analisis de taxones inestables

Los resultados del andlisis del protocolo IterPCR no identificaron ni a Morenocetus ni al
Taxén A como taxones inestables. Sin embargo, en este andlisis se detectaron como taxones
inestables Eubalaena shinshuensis y E. belgica, los cuales fueron podados en el arbol de consenso
estricto elaborado bajo este andlisis. La inestabilidad de estos taxones se debe a la presencia de varias

entradas faltantes, las cuales se detallan a continuacion:

Taxon Caracteres con entradas faltantes

Eubalaena shinshuensis 54, 57, 59, 71, 106, 131,
148, 156, 157, 163, 166, 168
Eubalaena belgica 25, 36, 106, 131, 148, 156, 157,
163, 166, 168

Cabe destacar que con el podado de estos dos taxones, las relaciones dentro del clado
Eubalaena se resuelven con la recuperacion de E. glacialis como taxon hermano del clado formado

por E. japonica y E. australis.

5.2.3 Ajuste estratigrafico

Los resultados del andlisis del ajuste estratigrafico muestran un valor de ajuste relativamente
bajo para los 6 arboles filogenéticos analizados (Manhattan Stratigraphic Measure o MSM= 0,26;

GER= 0,85; P=0.0010).
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5.3 Discusion

Los resultados de los andlisis filogenéticos obtenidos de la aplicacion de dos diferentes
metodologias (i.e. pesos iguales y pesos implicados), son consistentes entre si en cuanto a la
topologia y las relaciones internas de los clados (Fig. 5.3).

La resolucion de los grandes clados, tales como Mysticeti, Chaeomysticeti, Balaenidae y
Balaenopteridae-Cetotheriidae coincide con los andlisis filogenéticos previos de otros autores (e.g.
Bisconti, 2005; Demeré et al., 2005; Bouetel & Muizon, 2006; Steeman, 2007; Fitzgerald, 2010; Marx,
2010; Geisler et al., 2011; Fordyce & Marx, 2012). Caperea se recuperd, tanto bajo pesos iguales como
implicados, fuertemente anidado dentro de los Cetotheriidae con un buen soporte y no se identifico
como un taxon inestable. Estos resultados coinciden con el andlisis filogenético de Fordyce & Marx
(2012). Por el contrario, la mayoria de los analisis filogenéticos previos han propuesto a Caperea, o
bien como taxon hermano de los Balaenidae conformando el clado Balaenoidea (e.g. Demeré et al.,
2005; Bisconti, 2005, 2012; Bouetel & Muizon ,2006; Steeman, 2007; Churchill et al., 2012), 0 como
taxdn hermano de los Balaenopteridae y Eschriichtidae (e.g. Sasaki et al., 2005; Demeré et al., 2008;
Marx, 2010).

Los Balaenidae se recuperaron, con un buen valor de soporte, como grupo hermano de un
clado mayor formado por Balaenopteroidea y Cetotheriidae. Esta posicion de los balénidos difiere de
algunos estudios previos en los cuales este grupo se recuperd en una posicion basal dentro de los
misticetos (Kimura & Ozawa, 2002; Steeman 2007; Bisconti, 2008; Demeré et al., 2008; Geisler et al.,
2011; Marx, 2010).

Dentro de los Balaenidae, Morenocetus se recuperd, junto con el Taxén A, como un clado
basal a los restantes balénidos. Esta relacion resultd estable y tiene un buen valor de soporte. Las
sinapomorfias que sustentan esta relacién son: corta exposicion del escamoso en posicidon lateral al
exoccipital, fosa del seno pterigoideo extendida anteriormente al foramen pseudoval y proceso
anterior mas corto que la pars coclearis. Morenocetus y del Taxén A retienen varios estados
plesiomorficos para los Mysticeti tales como: proceso supraorbitario del frontal desarrollado
principalmente en el plano lateral y con una leve inclinacidn ventral, ausencia de un proceso narial
del frontal separando la porcion posterior de los nasales, fosa del seno pterigoideo extendida
anteriormente al foramen pseudoval; proceso anterior del peridtico mas corto que la pars coclearis;
tuberosidad ventrolateral del proceso anterior roma, bulbosa y muy poco desarrollada; proceso
posterior compuesto del peridtico orientado postero-lateralmente con respecto al eje longitudinal
del proceso anterior; y presencia de un l6bulo medial de la bulla timpdnica (ambiguo en
Morenocetus).

El Taxon A se diferencia de Morenocetus en presentar procesos supraorbitarios del frontal
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mas grandes y con una mayor inclinacion pdstero-ventral y en presentar una fenestra coclear de
forma ovalada (Fig. 5.10).

La posicion de Morenocetus, como el balénido mas basal, es consistente con los resultados de
Fordyce & Marx (2012), pero difieren de los estudios de Bisconti (2000, 2005) y de los de Churchill et
al. (2012) (Fig. 5.2). En el analisis de Bisconti (2000), Morenocetus se ubica como taxén hermano del
clado formado por Balaenula astensis-B. balaenopsis. Las sinapomorfias propuestas por este autor y,
que soportan esta relaciéon, fueron revisadas posteriormente por Bisconti (2005) y sdlo se
mantuvieron tres: 1) pared posterior de la fosa temporal plana, 2) supraoccipital inclinado <60 con
respecto al eje horizontal del crdneo, 3) bordes laterales del supraoccipital convexos. El primer
caracter propuesto como sinapomorfico en Balaenula y en Morenocetus fue corregido en su
codificacion ya que, la pared posterior de la fosa temporal no es completamente plana. En el caso de
la inclinacion del supraoccipital en un dngulo menor a 60°, cabe mencionar que, tal como se dijo en
el capitulo 4, este cardcter esta sujeto a variacion ontogenética, al menos en E. australis, por lo que
su valor taxondmico es cuestionable. Por altimo, en el caso del tercer cardcter también fue corregida
la codificacion ya que en Morenocetus los bordes laterales del supraoccipital son rectos. En este
contexto, la posicion de Morenocetus como taxon hermano de Balaenula astensis-B. balaenopsis no
tendria sustento.

Por otro lado, en los andlisis de Bisconti (2005) y Churchill et al. (2012), la posiciéon de
Morenocetus dentro de los Balaenidae no se resuelve. Cabe destacar que en el analisis de bootstrap
efectuado por Bisconti (2005; Fig. 8B), Morenocetus se recupera como taxén hermano del clado
formado por Balaenella-Balaena, con un valor de soporte bajo. Las sinapomorfias que sustentarian
esta relacion no fueron especificadas.

Balaenella brachyrhynus se recupera como el taxdn hermano de los restantes balénidos
modernos (Balaenula, Balaena y Eubalaena), lo cual es consistente con los resultados de Fordyce &
Marx (2012) y Bisconti (2012). Balaenella es un género monotipico, conocido solo por el ejemplar tipo
de la especie. En esta tesis, el re-estudio del material tipo (NMB 42001) permitid la re-interpretacion
de algunos estados de caracteres incluidos por Bisconti (2005) en la descripcion original. En este
sentido, la orientacion del craneo propuesta por Bisconti (2005: Fig. 2-4) es incorrecta, y la re-
orientacion propuesta en esta tesis (con base en los puntos anatémicos de los balénidos actuales)
(Fig. 5.11), indica que:

1) La curvatura del rostro de NMB 42001 es similar a la observada en Eubalaena, o sea presenta
una curvatura suave e interrumpida a nivel del vértex por una superficie horizontal. Esto se
diferencia de la orientacién propuesta por Bisconti (2005), en la cual el rostro resultaria casi

recto.

Andlisis Filogenético

Capitulo 5




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

2) La nueva re-orientacion del crdneo implica que la porcidén anterior del rostro no estd
preservada, con lo cual el largo total del craneo seria mayor al estimado por Bisconti (2005).

3) La orientacion del escamoso es anterior con respecto al eje sagital del craneo, y no posterior.

4) El proceso supraorbitario del frontal se asemeja a la condicion presente en Balaenula y
Eubalaena y no presenta una inclinacion postero-ventral.

Asimismo, el re-estudio del ejemplar NMB42001 permitio constatar que lo que se interpretd
en la descripcion original como los nasales, en realidad corresponde a la proyeccion narial de los
frontales, y los nasales no estan preservados (Marx, F. com. pers.). Por este motivo en esta tesis los
caracteres relacionados con la morfologia de los nasales fueron codificados como entradas faltantes.
Es importante destacar que la diagnosis original de este taxon estuvo basada en varios caracteres de
los nasales, del tamario del rostro y del craneo. Por lo tanto, y considerando las re-interpretaciones
expuestas anteriormente, serd necesario a futuro efectuar una revision de Balaenella.

En cuanto a la posicion filogenética de Balaenella, los resultados obtenidos en esta tesis
difieren de los estudios de Bisconti (2005) y Churchill et al. (2012) en los cuales este taxon se
recupera formando un clado con Balaena. Estos autores proponen como sinapomorfias inequivocas

soportando este clado:

inclinacion posterior del proceso lateral del maxilar

- extremo anterior del supraoccipital de forma cuadrangular

- ausencia de la porcidn distal de la placa infraorbitaria del maxilar

- fosa glenoidea ubicada posteriormente al apex de la cresta nucal

- inclinacion postero-ventral del proceso supraorbitario del frontal

- inclinacion posterior del escamoso

- presencia de una protrusion nucal en la union del occipital, parietal y escamoso.

No obstante, el estudio anatéomico comparado de balénidos extintos y actuales, asi como
también el andlisis de las variaciones ontogenéticas de E. australis desarrollados en esta tesis,
llevaron a re-definir y/o re-codificar seis de estos siete caracteres.

La inclinacion del proceso lateral del maxilar (cardcter 16 de este andlisis), en contraposicion
con Bisconti (2005) y Churchill et al. (2012), fue codificado como faltante en Balaenella, ya que el
holotipo carece de la porcion distal del proceso lateral del maxilar.

El segundo caracter propuesto como sinapomorfico (extremo anterior del supraoccipital de
forma cuadrangular), no fue incluido en el analisis filogenético de esta tesis ya que estd logicamente
correlacionado con la telescopizacion del craneo y, por lo tanto, su inclusion seria redundante.

En cuanto a la posicion de la fosa glenoidea, Bisconti (2005: cardcter 61) la definié tomando
como referencia el dpex posterior de la cresta nucal. No obstante, los estudios realizados en esta

tesis en Eubalena australis demostraron que la posicion relativa de la fosa glenoidea y del apex
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posterior de la cresta nucal, varia durante la ontogenia. En los neonatos la fosa glenoidea esta
ubicada en posicion anterior a dicha cresta, en tanto que en los adultos ambas estructuras estan
alineadas. Por este motivo este caracter fue re-definido, y la fosa glenoidea fue posicionada tomando
como punto de referencia el proceso supraorbitario del frontal (caracter 67).

Con respecto a la inclinacion posterior del proceso supraorbitario del frontal y del escamoso,
estos caracteres fueron re-codificados para Balaenella de acuerdo con la nueva orientacion del craneo
propuesta en esta tesis (cardcter 28 y 58 respectivamente).

Por ultimo, la codificacion para el caracter referido a la presencia de una protrusién nucal se
modifico en esta tesis, ya que en Balaena mysticetus esta ausente y B. montalionis esta region no estd
preservada (ob. pers).

El grupo formado por Balaenula astensis y B. balaenopsis se recupera como un clado basal al
clado formado por Balaena y Eubalaena, resultados que difieren de los obtenidos en andlisis previos
(Bisconti 2000, 2005; Churchill et al., 2012). En el andlisis filogenético de Bisconti (2000), Balaenula
se recupera como el grupo hermano de Morenocetus, aspecto que ya fue discutido previamente
dentro de esta seccidn. Posteriormente Bisconti (2005) propone que Balaenula es el grupo hermano
de Eubalaena sobre la base de cinco sinapomorfias: depresion abrupta del premaxilar en la mitad
anterior del rostro, rostro con una curvatura irregular e interrumpida a nivel del vértex del craneo y
superposicion del parietal sobre el proceso supraorbitario del frontal, presencia de una cresta
temporal y procesos supraorbitarios del frontal en posicion perpendicular al eje sagital del craneo. En
relacion al primer cardcter (depresion abrupta del premaxilar) fue identificado como un cardcter que
varia durante la ontogenia, por lo cual no resulta util (Churchill, et al., 2012). En referencia al cardcter
rostro con una curvatura suave e interrumpida en el vértex, también se observa en el Taxén A y en
Balaenella (caracter 1 de esta tesis), con lo cual constituye una plesiomorfia para los Balaenidae. Para
el tercer cardcter (superposicion del parietal sobre el proceso supraorbitario) el analisis morfoldgico
comparado desarrollado en esta tesis, demostré que no hay diferencias en el grado de solapamiento
del parietal sobre el frontal.

Por otro lado, en el andlisis de Churchill et al. (2012), las relaciones internas de Balaenula (B.
astensis, B. balaenopsis, Balaenula spp.) no estan resueltas.

En resumen, a diferencia de los estudios de Bisconti (2000, 2005), los resultados obtenidos en
esta tesis indican que Balaenula ocupa una posicién intermedia entre los balénidos miocenos y los
balénidos mas derivados. Los caracteres que identifican a Balaenula son una combinacién de
caracteres primitivos (proceso superior en el periotico, proceso anterior del periotico mas corto que
la pars coclearis y pared posterior de la fosa temporal con una pendiente gradual o levemente
céncava) y derivados (tuberosidad ventro-lateral del proceso anterior bien desarrollada, aunque en

una condicion intermedia entre los balénidos miocenos y Eubalaena en cuanto a su extension;
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proceso posterior compuesto del peridtico en dngulo recto con el proceso anterior; ausencia de
l6bulo medial en la bulla timpanica, crestas del involucro de la bulla timpanica bien desarrolladas, y
mayor compresion dorso-ventral de la bulla timpanica). Esta diferencia en los resultados obtenidos
entre esta tesis y los analisis previos, resulta de la inclusion y el estudio exhaustivo de los balénidos
miocenos.

En lo que respecta a los linajes modernos, en esta tesis las ballenas arqueadas o Balaena y las
ballenas francas o Eubalaena se recuperaron como dos clados, resultados consistentes con analisis
filogenéticos previos (Bisconti, 2000, 2005; Rosenbaum et al., 2000; Gaines et al., 2005; Churchill et
al.,, 2012). En ambos clados las relaciones internas entre las especies no pudieron ser resultas. En el
caso de las especies de Balaena y de las especies actuales de Fubalaena (E. glacialis, E. japonica y E.
australis), el andlisis de IterPCR no las detectdé como taxones inestables. Por el contrario, las
especies extintas de Eubalaena (E. shinshuensis y E. belgica) fueron detectadas como inestables y
podadas en el arbol de consenso estricto. La falta de resolucion dentro de los clados Balaena y
Eubalaena puede estar relacionada con la informacién insuficiente con que se cuenta de estas
especies. En caso de los taxones inestables detectados, la falta de resolucion estaria relacionada con
la cantidad de entradas faltantes.

Churchill et al. (2012) propone 3 sinapomorfias inequivocas que diagnostican el clado
Eubalaena: amplia superposicion del parietal sobre el frontal; una cresta supramastoidea bien
desarrollada que impide la visualizacion de la sutura escamoso/parietal en vista lateral y superficie
anterior del supraoccipital en forma de domo. En el caso del primer caracter, el grado de
superposicion del parietal sobre el frontal es similar entre Morenocetus, el Taxén A, Balaenella,
Balaenula, Balaena y Eubalaena, ya que en todos los casos la extension anterior del parietal alcanza la
mitad anterior del proceso supraorbitario, con lo cual este cardcter es comun a todos los balénidos.
El segundo cardcter (una cresta supramastoidea bien desarrollada) no es comprobable en E.
shinshuensis ya que esta porcion del escamoso no estd preservada. En relacion con el cardcter
superficie anterior del supraoccipital en forma de domo, en este estudio no se observan diferencias
significativas en la forma del extremo anterior del supraoccipital entre Eubalaena y por ejemplo
Balaena (en ambos casos es semicircular o redondeado, con una mayor o menor compresion

transversal).

Calibracion estratigrafica del arbol

El andlisis del ajuste del cladograma con la informacion estratigrafica arrojé valores
relativamente bajos de MSM=0,25 y GER=0,85. Esto valores pueden estar relacionados con la

presencia de un extenso linaje fantasma entre los balénidos miocenos y el linaje que conduce a los
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balénidos mas derivados (Fig. 5.12). La extension de este linaje fantasma (~15 Ma) abarca desde el
Mioceno temprano tardio (Burdigaliense) hasta el Plioceno temprano (Zancliense).

A esto se suma un extenso hiato temporal en el registro fésil de los balénidos que abarca mas
de la mitad de la historia evolutiva del grupo. Previo al desarrollo de esta tesis, el hiato temporal
comprendia desde el Mioceno temprano hasta el Mioceno tardio/Plioceno temprano. La descripcion
del Taxén A en el Mioceno tardio temprano de la Fm. Puerto Madryn interrumpe este hiato, pero no
acorta el linaje fantasma previamente mencionado (Fig. 5.12).

Las estimaciones mas recientes de tiempos de divergencia de los balénidos, a partir de datos
moleculares, sugieren una edad de ~28 Ma (Oligoceno tardio) (Sasaki et al., 2005; McGowen et al.,
2009). Fordyce (2002) reporto la presencia de un posible balénido para el Oligoceno tardio de Nueva
Zelanda, taxon que aun no ha sido descripto formalmente. Este registro seria consistente con los
datos de divergencia sugeridos por los estudios moleculares, sin embargo, hasta tanto no se disponga

de una descripcion formal, el estatus de este registro debe evaluarse con precaucion.
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APENDICE

5.1 Listado de caracteres
La descripcidn y detalle de la mayor parte de estos caracteres se encuentran disponibles online

en Morphobank:
(http://www.morphobank.org/index.php/projects/viewMatrix/matrix_id/1290/streaming/o/project_i

d/578; proyecto 578).

Caja craneana (excluyendo el complejo timpano-peridtico)

1. Curvatura de la superficie dorsal del craneo en vista lateral: principalmente recto (o);
curvatura suave interrumpida por el vértex craneal (1); arco continuo (2); superficie dorsal
marcadamente concava debido a la presencia del meldn (3).

2. Largo de la porcion rostral del maxilar: menos que el ancho bizigomatico (o); igual o mayor
que el ancho bizigomatico (1).

3. Borde lateral del maxilar anterior a la muesca antorbital o un punto homologo en el rostro en
vista dorsal: concavo (0); recto (1); marcadamente convexo (2).

4. Ancho transversal del maxilar a la mitad del largo: marcadamente menor que el del
premaxilar (0); aproximadamente igual o mayor que el del premaxilar (1).

5. Premaxilla en vista dorsal: porcion anterior a la apertura nasal angosta o conserva el mismo
ancho anteriormente (0); se ensancha en direccion anterior (1).

6. Incremento abrupto de la altura dorsoventral del premaxilar en el sector adyacente al
extremo antero-lateral del nasal: ausente (0); presente (1).

7. Premaxilar en la parte central del rostro en vista lateral: convexo y elevado sobre la maxila y
formando una cara lateral evidente (0); aplanado y continuo o aproximadamente continuo
con el maxilar (1).

8. Premaxilar en el sector adyacente y en el extremo posterior de la apertura nasal: no sobresale

claramente al maxilar (0); premaxilar sobresale al maxilar (1).

9. Contacto medial del premaxilar en vista dorsal: contacta anteriormente a lo largo de la linea
media (0); separado a lo largo de toda la extension del rostro (1).

10. Proceso antorbital: ausente (0); presente y definido por un escaldon separando claramente el
extremo podstero-lateral del maxilar de su porcion rostral anterior (1); presente como una
proyeccion anterior evidente, lateral a la muesca antorbital (2).

1. Extremo postero-lateral del maxilar y borde anterior del proceso supraorbitario del frontal en

vista dorsal: maxilar muy cercano o por debajo del frontal (0); separado por una cuenca
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distinta al espacio para la recepcion del lagrimal (1); maxilar oblitera el borde mds anterior
del proceso supraorbitario del frontal (2).

Espacio entre el proceso ascendente del maxilar dorsalmente y el proceso supraorbitario del
frontal ventralmente: ausente (0); presente (1).

Extremo posterior del proceso ascendente del premaxilar: sin contacto con el frontal o
contacta con el frontal s6lo en su extremo mds posterior (0); contacto robusto con el frontal
(1).

Margen lateral del proceso ascendente del maxilar: extremos laterales convergentes con el
proceso disminuyendo hasta un punto (0); margenes laterales paralelos o divergentes
posteriormente (1).

Proceso lateral del maxilar: ausente (0); presente y formando la muesca antorbital en vista
dorsal (1).

Mitad lateral del proceso descendente del maxilar en vista lateral (Bisconti, 2005): anterior al
proceso supraorbitario del frontal (0); por debajo del proceso supraorbitario del frontal (1).
Porcion posterior de la superficie palatal del maxilar: paladar plano o levemente céncavo (0);
porcion sagital del maxilar forma un surco longitudinal bordeado lateralmente por una
canales longitudinales poco profundos (1); porcion sagital forma un surco sin canales
adyacentes (2).

Superficie palatal de la porcion anterior del rostro: plana o levemente céncava (0); presenta
una quilla longitudinal pronunciada formada por el vémer y los margenes mediales del
maxilar a lo largo de la linea media del rostro (1).

Exposicion del premaxilar en el paladar: presente y expuesto a lo largo de al menos 1/3 el
largo del maxilar (0); limitada su exposicion a menos de 1/3 el largo del maxilar (1).

Ventana palatal exponiendo el vdmer: ausente (0); presente (1); exposicion del vomer angosta
y variable a lo largo de la linea media del rostro (2); vomer ampliamente expuesto a lo largo
de la mayor parte o toda la linea media del rostro (3).

Fordmenes y surcos nutricios en el paladar: ausente (0); presente (1).

Contorno de la sutura entre maxilar y palatinos: aproximadamente recto transversalmente o
arqueado anteriormente (0); forma una “V” con la punta orientada posteriormente (1);
margenes anteriores de los palatinos forman dos “U” separadas y orientadas posteriormente
(2).

Contorno del rostro en vista lateral: porcidn anterior de los nasales deprimida abruptamente
(0); transicién entre el extremo anterior del rostro y los nasales es suave (1).

Dientes en individuos adultos: presente (0); ausente o vestigial (1).
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. Extremo anterior del proceso supraorbitario del frontal lateral al proceso ascendente del
maxilar: orientado transversalmente o anteriormente (0); orientado posteriormente (1);
lingtiiforme y estrecho (2)

. Borde posterior del proceso supraorbitario en vista dorsal: concavo (0); recto (1).

. Proceso supraorbitario del frontal: horizontal (0); desciende gradualmente en direccion

latero-ventral desde el vértex del craneo (1); abruptamente deprimido por debajo del vértex

con la pared lateral del crdneo (formada por el parietal y el frontal) sobre el proceso
supraorbitario del frontal (2) como el estado 2 con la pared lateral del craneo (formada sélo

por el parietal) sobre el proceso supraorbitario del frontal (3).

Inclinacién posterior del proceso supraorbitario del frontal en vista lateral (evidenciado en la

inclinaciéon del margen anterior del proceso): ausente (0); presente (1)

Desarrollo del proceso supraorbitario del frontal en vista lateral: expansion lateral con una

inclinacion ventral moderada (0); inclinado ventralmente (1).

Ancho del proceso supraorbitario (medido a linea recta a lo largo del margen posterior): igual

0 mas corto que el largo dntero-posterior del proceso supraorbitario medido sobre la dérbita

(0); hasta dos veces el largo sobre la drbita (1); mas de dos veces el largo sobre la orbita (2).

Borde dorsal de la drbita relativo al borde lateral del rostro, con el craneo apoyado sobre una

superficie horizontal: elevado sobre el borde lateral del rostro o aproximadamente en linea

con el borde lateral del rostro (0); ubicado por debajo del borde lateral del rostro (1).

Contacto del yugal con el proceso zigomatico del escamoso: ambos huesos superpuestos

dorso-ventralmente (0); sin o con leve superposicién (1).

Placa infraorbital del maxilar: ausente (0); presente (1).

Ventana maxilar que se origina del borde posterior de la placa infraorbital: ausente (0);

presente (1).

Posicion relativa del extremo mads posterior del proceso ascendente del maxilar en vista

dorsal: aproximadamente en linea transversal con o posterior al extremo posterior del

. Largo de los nasales relativo al ancho bizigomatico: entre 25 y 50% del ancho bizigomatico

(0); menor al 25% del ancho bizigomatico (1); mas del 50% del ancho bizigomatico (2).

Margen anterior de los nasales: aproximadamente recto o en forma de “U” (0); forma una “W”

orientada posteriormente (1); convergentes anteriormente hacia la linea sagital del craneo y

en punta con un espacio a cada lado entre el premaxilar y el nasal (2); convexo y forma una

"M" (3).

. Superficie dorsal de los nasales: plana (0); formando una quilla en direccién sagital (1).

Separacién de la porcion posterior de los nasales a lo largo del plano sagital por el proceso

narial de los frontales: presente (0); ausente (1).
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. Proceso zigomatico del escamoso y exoccipital en vista dorsal: separados claramente por un

angulo (o0); borde posterior del proceso zigomatico y margen lateral del exoccipital
confluentes y formando un margen lateral del craneo continuo o casi continuo (1).

Cresta orbitotemporal: ubicado a lo largo del borde posterior del proceso supraorbitario con
el origen del musculo temporal ubicado posterior o pdstero-ventralmente (0); ausente o
ubicada en la superficie dorsal del proceso supraorbitario con el origen del masculo temporal
orientado postero-dorsal o dorsalmente (1).

Superficie delimitada por la cresta orbitotemporal en el proceso supraorbitario del frontal:
restringida al cuarto pdstero-medial del proceso supraorbitario (0); en forma de “U” y
extendiéndose casi hasta el borde anterior del proceso supraorbitario (1); cubriendo la mitad
o mas de la superficie dorsal del proceso supraorbitario y casi alcanzando su extremo
postero-lateral (2).

Forma de la fosa temporal: larga antero-posteriormente que ancha transversalmente o tan
ancha como larga (0); mas ancha que larga (1).

Pared posterior de la fosa temporal (Churchill, 2012): plana o con una pendiente gradual (o);
concava (1).

Constricciéon intertemporal: mas larga antero-posteriormente que ancha transversalmente
(0); como el estado 1 con la fosa temporal formando un évalo parasagital grande (1); mas
ancho transversalmente que largo antero-posteriormente (2).

Parietal e interparietal: extremo anterior extendido anteriormente sin sobrepasar el proceso
postorbitario (0); extremo anterior en linea con el proceso supraorbitario (1).

Parietales en vista lateral: mds largo antero-posteriormente que alto dorso-ventralmente (0);
mads alto dorso-ventralmente que largo antero-posteriormente (1).

Extension anterior del supraoccipital en vista dorsal: posterior o en linea con el extremo
anterior del proceso zigomatico del escamoso (0); anterior al extremo anterior del proceso
zigomatico (1); en linea con la mitad anterior o con el extremo anterior del proceso
supraorbitario del frontal (2).

Posicion antero-posterior del d4pex posterior de la cresta nucal: posterior a los céndilos (0);
anterior o en linea con el margen posterior del condilo occipital (1).

Protuberancia nucal en la union de la sutura parietal-escamoso-supraoccipital: ausente (0);
presente (1).

Exposicion del aliesfenoides en la fosa temporal: expuesto en la pared temporal del craneo y
contribuye a la fisura orbital (0); como el estado o pero con el aliesfenoides ampliamente

expuesto y formando el margen ventral de un foramen amplio también delimitado por el
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escamoso y el parietal (1); expuesto en la pared temporal del craneo pero no contribuye a la
fisura orbital (2); no expuesto en la pared temporal del craneo (3).

Orientacion del proceso zigomatico del escamoso: dirigido antero-medialmente (o), dirigido
anteriormente (1); dirigido dntero-lateralmente (2).

Proceso zigomatico del escamoso en vista lateral: margen dorsal y ventral paralelos y
convergentes anteriormente (0); proceso expandido dorso-ventralmente en direcciéon
anterior y posterior formando entonces una constriccion medial (1).

Extremo anterior del proceso zigomatico del escamoso (modificado de Fordyce & Marx, 2013;
Churchill, 2012): ubicado enteramente en posicién posterior al proceso postorbitario (0);
ubicado ventral y en proximidad al proceso postorbitario (1); ubicado ventral al proceso
postorbitario y separado por una distancia dorso-ventral (2).

Cresta supramastoidea del proceso zigomatico del escamoso: presente (0); ausente (1).
Tamario del escamoso incluyendo el proceso zigomatico y postglenoideo: mas largo antero-
posteriormente que alto dorso-ventralmente o aproximadamente tan alto como largo (0);
marcadamente mas alto que largo (1).

Sutura parieto-escamosal similar a una cresta: ausente (0); presente (1).

Orientacion del escamoso: anteriormente o perpendicular al eje longitudinal del craneo (o);
posteriormente (1).

Prominencia escamosal o cresta escamosa lateral (Churchill et al., 2012): bien desarrollada sin
impedir la visualizacion lateral de la sutura parietal-escamoso (0); ausente (1); bien
desarrollada y obstruye parcialmente la vision de la sutura parietal-escamoso (2).

Ancho transversal del escamoso lateral al exoccipital: igual o mayor que el 15% de la distancia
entre el plano sagital y el margen lateral del exoccipital (0); porcidn expuesta del escamoso es
menor al 15% que esa distancia (1).

Largo de la fosa escamosa relativo al ancho transversal maximo de la fosa temporal medido
en linea recta desde el punto mads posterior de la cresta subtemporal al punto mas posterior
de la cresta nucal: largo de la fosa escamosal igual o mayor al ancho de la fosa temporal (0);
largo de la fosa escamosa es % el ancho de la fosa temporal o mayor (1); largo de la fosa
escamosa es menor que 7 el ancho de la fosa temporal (2).

Proceso postglenoideo en vista lateral: extremo ventral esta curvado anteriormente (0);
margen anterior y posterior aproximadamente paralelos con el extremo del proceso
orientado ventralmente (1); como el estado 1 pero con el extremo del proceso orientado
posteriormente (2); proceso triangular con el extremo orientado posteriormente o
ventralmente (3); proceso triangular con el margen anterior descendiendo pOstero-

ventralmente y con el borde posterior descendiente antero-ventralmente (4).
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Extension ventral del proceso postglenoideo en vista lateral: extremo ventral del proceso
postglenoideo aproximadamente en linea con o dorsal al extremo ventral del exoccipital (0);

extendido ventral al extremo ventral del exoccipital (1).

. Orientacion del proceso postglenoideo en vista posterior: orientado ventralmente (0);

orientado ventro-lateralmente (1); orientado ventro-medialmente (2).

. Contorno del proceso postglenoideo en vista anterior o posterior: parabdlico (0); como el

estado o pero con el extremo lateral y medial paralelo o céncavo (1); triangular (2);
trapezoidal con el margen medial dirigido ventralmente (3).

Rotacién del proceso postglenoideo en vista ventral: sin rotacion o levemente transversal al
eje sagital del craneo (0); rotado en direccion horaria en el lado izquierdo y en direccion

antihoraria en el lado derecho (1).

. Posicion de la fosa glenoidea en vista lateral (Churchill et al., 2012): posterior al proceso

postorbitario (0); en linea con el proceso postorbitario y reducida (1).

Hendidura escamosal: ausente (0); presente (1).

Margen lateral del supraoccipital en vista dorsal: convexo (0); recto o concavo (1).

Cresta occipital externa en el supraoccipital: ausente o poco evidente (0); restringida a la
mitad anterior del supraoccipital (1); restringida a una depresion en el centro del
supraoccipital (2); presente y extendida a todo lo largo del supraoccipital (3).

Pterigoides en vista ventral: pterigoides expuestos parcial o ampliamente (0); palatinos casi
cubriendo completamente los pterigoides y extendidos sobre los procesos hamulares (1).

Fosa del seno pterigoideo: extendida anterior al foramen oval o pseudoval (0); extremo
anterior aproximadamente en linea o posterior al extremo anterior del foramen oval o
pseudoval (1).

Lamina ventral del pterigoides: ausente o formando menos de la mitad del techo de la fosa
pterigoidea (0); presente y cubriendo la mayor parte de la exposicidon ventral del aliesfenoides
(1).

Forma de los hamulus pterigoideos: similar a un dedo (0); expandido en una placa aplanada
dorso-ventralmente cubriendo parcialmente la fosa para el seno pterigoideo (1) reducido o
casi ausente (2).

Posicion del foramen pseudoval (= foramen oval externo): foramen localizado dentro del
escamoso o entre el escamoso y el pterigoides y abriendo antero-lateralmente o lateralmente
(0); como el estado o pero con el foramen abriendo posteriormente (1); foramen ubicado
dentro del pterigoides (2).

Fosa en el escamoso para la recepcion del proceso sigmoideo de la bulla timpanica: presente

(0); ausente (1).
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. Base del proceso postglenoideo en vista ventral: en linea con el centro de la bulla timpanica

(0); en linea o anterior con la mitad anterior de la bulla timpdnica (1); posterior al centro de
la bulla (2).

Margen ventral de la porcidn sagital del vomer en vista ventral: porciéon mds posterior se
proyecta mas alla del borde posterior de los palatinos y es visible en vista ventral (o0);
completamente cubierto por los palatinos (1).

Crestas basioccipitales: angostas transversalmente (0); ancha y bulbosa (1)

Angulo formado por las crestas basioccipitales en vista ventral: divergen posteriormente (0);
paralelo o subparalelo sin formar angulo (1).

Extremo mds posterior del exoccipital en vista dorsal o ventral: se extiende anterior al
margen posterior del cdndilo occipital (0); en linea o posterior con el margen posterior del

condilo (1).

Hioides
Contorno del estilohial en seccion transversal: cilindrico (0); aplanado (1)

Basihial y tirohial anquilosados: ausente (0); presente (1).

Periotico

Elongacidon medial y dorsal de la pars coclearis hacia la cavidad craneal: ausente (0); presente
(1) presente pero solo la parte anterior de la pars coclearis est4 elongada (2).

Proceso anterior en vista lateral: cuadrado (0); redondeado (1); en punta (2); margen anterior
del proceso marcadamente concavo y en forma de "L" (3).

Largo del proceso anterior medido desde el margen anterior de la pars coclearis: mas corto
que el largo antero-posterior de la pars coclearis (0); aproximadamente del mismo largo o
mads largo que la pars coclearis (1).

Surco antero-externo: forma un surco oblicuo o vertical en la superficie lateral del proceso
anterior inmediatamente anterior a la tuberosidad lateral (0); ausente (1).

Unidn dorsal entre la pars coclearis y el drea suprameatal extendida dorsalmente como un
proceso piramidal robusto: ausente (0); presente (1).

Articulacién del proceso anterior del peridtico y la bulla timpanica: sin contacto o contacta
con el osiculo accesoria a través de la fovea epitubaria en el proceso anterior del peridtico (0);
osiculo accesorio o regién homologa en el periotico fusionado a la bulla (1).

Tuberosidad ventrolateral del proceso anterior: ausente o proyeccion roma y bulbosa (0);
hipertrofiada (1); desarrollada como una plataforma ancha y orientada dantero-lateralmente

articulando con el escamoso (2).
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. Cresta bien desarrollada delimitando la superficie de insercién del musculo tensor timpéanico

en la superficie medial del proceso anterior: ausente (0); ausente pero la superficie de
insercion conspicuamente excavada (1); presente (2).

Extremo antero-medial de la pars coclearis en vista ventral: angular y proyectandose
medialmente, como resultado la superficie ventral de la pars coclearis estd aplanada
ventralmente (0); liso y redondeado (1).

Surco promontorial en la superficie medial de la pars coclearis: presente (0); presente y
profundamente excavado (1); ausente (2).

Proceso caudal timpanico del peridtico en vista postero-medial: bien separado de la cresta
parotica (0); separacion estrecha o en contacto (1).

Morfologia de la cresta coclear posterior: desarrollado como una proyeccion posterior y
triangular (0); como el estado o pero orientada postero-ventralmente (1); como el estado o
pero orientada pdstero-dorsalmente (2); desarrollada como una proyeccion robusta y dirigida
ventralmente (3); ausente o poco desarrollada (4).

Forma de la fenestra coclear: eliptica (0); circular (1); en forma de rifion (2).

Alineamiento antero-posterior de la apertura proximal del canal facial, meato auditivo
interno y apertura del acueducto coclear: presente (0); ausente (1).

Alineamiento antero-posterior de la apertura del acueducto coclear (foramen perilinfatico) y
apertura del acueducto vestibular (foramen endolinfatico): ausente (0); presente (1).

Septo prominente dividiendo los foraminas para los nervios vestibular y coclear dentro del
meato auditivo interno: presente (0); ausente (1).

Tamafio de la apertura del acueducto coclear (foramen perilinfatico): mds pequeiio que la
apertura del acueducto vestibular (o foramen endolinfatico) (0); aproximadamente del
mismo tamafio (1).

Proceso superior: presente como una cresta conspicua que forma la pared lateral de la fosa
suprameatal (o0); el margen lateral de la fosa suprameatal es bajo y redondeado o no esta
claramente definido (1).

Desarrollo de la cresta transversa: deprimida por debajo del anillo del meato auditivo (o0);
bien desarrollada y alcanzando la superficie cerebral de la pars coclearis (1).

Morfologia de la apertura proximal del canal facial: aproximadamente circular (0); el borde
anterior es continuo con el Hiato de Falloppi y con forma de fisura (1).

Tamano de la apertura proximal del canal facial: no mas de la mitad del tamafio del meato
auditivo interno (0); mas de la mitad del tamafio del meato auditivo interno (1).

Superficie de articulacién del proceso posterior de la bulla timpanica y del peridtico: sin

fusionar (0); fusionado en adultos (1).
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. Morfologia del surco facial en la mitad distal del proceso posterior compuesto del periotico:

ausente o surco poco profundo con borde anterior y posterior bien definido (0); surco bien
marcado con margen anterior elevado (1); canal tubular profundo en "V" y parcialmente
cerrado (2) .

Orientacion del proceso posterior compuesto en vista ventral con el peridtico in situ:
orientado postero-lateralmente con respecto al eje longitudinal del proceso anterior del
peridtico (0); orientado formando un dngulo recto con el eje del proceso anterior (1).

Forma del proceso posterior compuesto: cilindrico o levemente cénico (0); aplanado (1);
forma un tapon (2).

Exposicidn del proceso posterior compuesto en la pared lateral del craneo: superficie externa
del proceso posterior pequeiia o no claramente definida (0); el proceso termina en una

superficie distal que forma parte de la pared lateral del craneo (1).

Bulla timpdanica
110. Margen anterior de la bulla en vista dorsal o ventral: cuadrada (0); en punta o redondeada

111.

112.

13.

114.
115.

116.

17.

118.

19.

().

Posicion del origen dorsal del surco lateral: ubicada a lo largo de los 2/3 posteriores del largo
antero-posterior de la bulla (0); localizada a aproximadamente 1/3 del largo dntero-posterior
de la bulla (1).

Orientacidn del surco lateral: orientado ventralmente (0); orientado dntero-ventralmente (1).
Orientacion de la cresta principal del 16bulo lateral de la bulla: orientada ventralmente (o);
orientada ventro-medialmente o medialmente (1).

Contorno de la cresta principal de la bulla: céncavo (0); recto o convexo (1).

Cresta del involucro en vista dorsal: surco del involucro coincide con el margen medial de la
bulla, independientemente del grado de rotacion de la bulla (0); cresta del involucro retraida
lateralmente (1).

Extremo dorso-medial del proceso sigmoideo en vista anterior: separado del pediculo del
martillo (0); confluente con el pediculo del martillo (1).

Margen ventral del proceso sigmoideo en vista lateral: presente (0); ausente con el margen
lateral del proceso sigmoideo inclinado levemente hacia un sulcus en la superficie lateral de
la bulla (1).

Forma del proceso conico en vista lateral: bien desarrollado y convexo dorsalmente (o);
reducido a una cresta baja o ausente (1).

Foramen eliptico: presente (0); ausente (1).
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Posicidn relativa del l16bulo lateral y medial o del l6bulo lateral y de la cresta del involucro:
proyectados de la misma forma posteriormente (0); lobulo lateral se proyecta mas
posteriormente (1).

Lébulo medial de la bulla timpdanica: presente como una prominencia o lébulo en el
involucro (0); ausente o indistinguible (1).

Cresta conectando el l6bulo medial y lateral de la bulla timpanica en vista posterior: presente
(0); ausente (1).

Orientacién de la cresta conectando el l6bulo medial o lateral de la bulla timpénica en vista
posterior: aproximadamente paralelo al plano que conecta la superficie ventral del l6bulo
medial y lateral (0); orientado en dngulo con respecto al plano que conecta la superficie
ventral del 16bulo lateral y medial (1).

Lébulo lateral de la bulla timpanica en vista posterior: mds angosto que el l6bulo medial (o)
l6bulo medial y lateral sub-iguales o el l16bulo medial mas pequeiio (1).

Extremo mas anterior de la cresta del involucro: extendido anteriormente formando el punto
mas anterior de la bulla (0); en linea o posterior con el margen anterior de la bulla (1).
Superficie dorso-lateral del involucro: dividida en una parte anterior baja y una posterior
elevada separada claramente por un escalon (o0); forma un anillo continuo (1).

Crestas transversales sobre la superficie dorsal del involucro: poco desarrolladas o ausentes
(0); bien definidas y profundas (1).

Desarrollo del surco timpénico: desarrollado como una linea débil (0); forma una cresta o
surco (1).

Contorno y posicion del anillo timpdnico: forma una linea semicircular y curvada
ventralmente bien separada de la interseccidon del proceso conico y del proceso sigmoideo
(0); forma una linea aprox. horizontal a o cercana al nivel de interseccion del proceso cénico
y sigmoideo (1).

Superficie antero-ventral de la bulla timpdnica: convexa transversalmente (0); aplanada o
levemente céncava (1).

Depresion céncava transversalmente, en posicion antero-medial a la salida del tubo de
Eustaquio: presente (0); ausente con la superficie medial de la salida del tubo de Eustaquio
plana o convexa (1); ausente con el margen medial de la salida del tubo de Eustaquio reducida
a una pared delgada (2).

Cresta o plataforma antero-lateral: ausente (0); presente (1).

Mandibula
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. Superficie medial de la parte central de la mandibula: similar a la superficie lateral (o0);

aplanada con respecto a la superficie lateral (1).

Sinfisis mandibular: suturada o fusionada (0); no suturada (1).

Contorno de la parte posterior de la mandibula en vista dorsal o ventral: sigue una linea recta
o una curva simple (0); sigmoidal debido a que el cuello y el condilo estan curvados
lateralmente (1).

Rama horizontal de la mandibula en vista dorsal o ventral: arqueada medialmente (0); recta
(1); arqueada lateralmente (2).

Extremo anterior de la mandibula: vertical o levemente torcido con el extremo ventral
orientado medialmente (0); dpex de la mandibula en una posicion casi horizontal (1).

Rama horizontal de la mandibula en vista lateral: alto de la rama permanece constante a todo
su largo (0); arqueada dorsalmente (1) aumenta la altura dantero-posteriormente (2);
constrefiida dorso-ventralmente cerca del centro (3).

Foramen mandibular: altura dorso-ventral aprox. igual a la de la rama mandibular formando
de esta forma la fosa mandibular (0); altura dorso-ventral aprox. la mitad o menor la altura
de la rama mandibular (1).

Margen anterior del foramen mandibular: redondeado (o); triangular (1); sigmoidal con el
margen dorsal del foramen desarrollado en un techo (2).

Posicion relativa del margen anterior del foramen mandibular: en linea con el proceso
coronoides (0); posterior al proceso coronoides (1).

Surco subcondilar: ausente (0); presente s6lo medialmente (1); surco profundo en la
superficie posterior separando el condilo y el proceso angular medialmente y lateralmente
(2).

Proceso coronoides en vista lateral o medial: forma una placa ancha con el margen anterior
convexo (0); fuertemente triangular y tan alto como largo (1); levemente triangular y mas
largo que alto (2); similar a un dedo y orientado posteriormente (3).

Elevacion postcoronoidea: ausente (0); presente (1).

Posicion del proceso angular: localizado por debajo del céndilo y levemente anterior (o);
proyectado posteriormente hasta un nivel posterior al cdndilo (1).

Orientaciéon de la superficie articular del condilo mandibular: posterior (0); pdstero-dorsal
(1); dorsal con el condilo confluente con el proceso angular expandido dorso-ventralmente
(2); dorsal con el céndilo siendo mas largo y desplazado del proceso angular (3).

Surco para la insercién del musculo milohyoide en la superficie ventro-medial de la

mandibula: ausente (0); presente (1).
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Esqueleto postcraneano

148.
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158.

159.

160.

161.

162.

163.
164.

Altura en la base del proceso transverso del atlas: mas de la mitad la altura de a superficie
articular (0); igual o menor a la mitad la altura de la superficie articular (1).

Foramen transverso del axis: ausente (0); presente (1).

Vértebras cervicales: separadas o parcialmente separadas (0); fusionadas (1).

Proceso transverso bajo en la 7° vértebra cervical: presente (0); ausente (1).

Orientacidn del proceso transverso de las vértebras lumbares: orientado ventro-lateralmente
(0); orientado lateralmente y horizontalmente (1).

Forma del proceso transverso de las vértebras lumbares: esbelto y mds ancho
transversalmente que largo antero-posteriormente (0); similar a una placa ancha y aprox. tan
ancho transversalmente como largo dntero-posteriormente (1); mas ancho que largo con una
proyeccion conspicua en su borde anterior (2).

Esternon: compuesto de muchos huesos (0); compuesto de un hueso (1).

Proporciones de la escapula: largo antero-posterior aprox. igual o menor a la altura dorso-
ventral maxima (0); largo dntero-posterior maximo excede la altura dorso-ventral maxima (1).
Proceso coracoides de la escapula (Churchill et al., 2012): presente (0); ausente (1); rugoso (2).
Acromion de la escapula (Churchill et al., 2012): presente (0); ausente (1) reducido a un
pequeiio reborde (2).

Fosa supraespinosa de la escdpula: presente (0); ausente o casi ausente con el acromion
localizado cerca del margen anterior de la escapula (1).

Cresta deltoide del humero: presente (0); ausente o reducida a una rugosidad (1).

Humero: mas largo o del mismo largo que el radio y la ulna (0); mas corto que el radio y la
ulna (1).

Orientacion de la cabeza del humero en vista lateral o medial: en dangulo (0); vertical (1).
Porcién distal del humero en vista lateral: epifisis distal mas angosta que el eje (0); epifisis
distal mas ancha en comparacion con el eje (1).

Olecranon en el cubito: presente (0); ausente (1).

Mano: pentadactila (0); tetradactila (1).

Caracteres blandos
165.Aleta dorsal: ausente (0); presente (1).

166.Coloracion, mancha dorsal: ausente (0); presente (1)

167.Coloracion, macha ventral: ausente (0); presente en <50% de la poblacion (1); presenta en >

del 50% de la poblacion (2).

168.Callosidades: ausente (0); presente (1).
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5.2 Matriz de datos utilizada en el andlisis filogenético.

Zygorhiza kochii

Physeter catodon
Aetiocetus cotylalveus
Eomysticetus whitmorei
Morenocetus parvus
Taxon A

Balaena mysticetus
Balaena ricei

Balaena montalionis
Balaenella brachyrhynus
Balaenula astensis
Balaenula balaenopsis
Eubalaena australis
Eubalaena glacialis
Eubalaena japonica
Eubalaena belgica
Eubalaena shinshuensis
Balaenoptera bonaerensis
Caperea marginata
Cetotherium rathkii
Diorocetus hiatus
Eschrichtius robustus
Herpetocetus bramblei
Herpetocetus transatlanticus
Megaptera miocaena
Megaptera novaeangliae
Nannocetus eremus
Pelocetus calvertensis
Piscobalaena nana
Plesiobalaenoptera quarantellii

Zygorhiza kochii

Physeter catodon
Aetiocetus cotylalveus
Eomysticetus whitmorei
Morenocetus parvus
Taxon A

Balaena mysticetus
Balaena ricei

Balaena montalionis
Balaenella brachyrhynus
Balaenula astensis
Balaenula balaenopsis
Eubalaena australis
Eubalaena glacialis
Eubalaena japonica
Eubalaena belgica
Eubalaena shinshuensis
Balaenoptera bonaerensis
Caperea marginata
Cetotherium rathkii
Diorocetus hiatus
Eschrichtius robustus
Herpetocetus bramblei
Herpetocetus transatlanticus
Megaptera miocaena
Megaptera novaeangliae
Nannocetus eremus
Pelocetus calvertensis
Piscobalaena nana
Plesiobalaenoptera quarantellii

O OO VO V™V VR O VEOR VR RPRVERLPRELRIVNNERELR VO O WO
R RPN WYUR WY YUR R VR RR URRRRE VR URRRE YR B NO
R R R U R R Y YR R YUR ROV 00N YR YUY O Y YR R RO
VR R VR U Y U R R YU R R R UR R R YUY R YR R R YR 0RO
P R R YR VY VO R VOO0 tYtYVO OO0 000 Y YO Y Y Y R RO

wv
o
OO0 VOOV VYVOOOOOO0O VO OOOOO WV VO ™V VR

VOO VvVOO VO OOORrRr O VvVOOOO VvVORrR VvVwOOOOoOOoOOoOOo

VO NV WWERREPENUYUIUNN®Y VOO0 W vVvO VvVvO OO vOo oo
VR R R NRRPRREPRPRRERRERUNNNNNNNDUNNNRONDO

VO OO0 0000 OoOOoO o

O VO OO0OO0OO0O0 v Vvw"vwOOOoORrFr OoOOo

VR R PR RPRRPRRREPRPRRRER UVRRRERNNDYIYUNNNORIERERO
VO O O0OO0OROO0OROO0OO0OO VR REPRRERRER DD VURREJURLROOO

o
o
o

R R R VR Y Y YRR YRR O0VO OO0 000 WY O VY v 0o
O 0O 0 VO Vv vVvVOOvVO OO VvVOOOOOO Vv ™vwOoO v vwoOor

VO 0O 0000000000 R RPRRPREREPREPREPRPREPRRRLRRLREREL,OORDO

VR, O vk O wWvwOo

L N = T A T R e e e R S I I = T N A I SV RV R i o S S o
R R R UR R OURRRRRR VD URRRRRERRDURERDWRNO

ORr PO VORrR OO VOORRRELPROOOHRrOoOOo

o

&1

=
o

VOO O0O000000000D0000O0O00O0ORr PP OOOOOOoO

R R R VUR R WU OUONRRRERR D URRRRERRE U VURREWVO OO
OO0 0 VEkE VYV VvVOO0OO0OO0ORr VvV VvVOOO0OO0OO0OO0O Vv vOOoOvwvwoOOoOOo
VO R VR R YUY R RPORRPRRURRRERRRRESYURYUR R RERO
P RPORPRPOPR VOORRERPRPEPO VOOOOOO®W VWO VO OO-HrOo
R R R VR R VR RPRRRRER VIR RRRERRREYDVUERREWVRLOO

VO O VO O WV O R OO0 W WO OO0 WYY R VY YO

VR O P ORPRERFPROOORFR O VNNNNOOOO VvVO OO O O Oo
VOO O0O000000O0ORFrR O VOOOOOOOOOOR R OR VO

(o2}
o

VO R ONNOORRERREONSCWOWNNNN-VUNNDINNNIERRNDO

VW WS P WA DR WWWERR VYVNNNNNNNNOYNNNREONDO

VR R R R RPRRPRREPRPRRRER IVRRPRREPRERRREVRRPRRLROOOO
VWO R NP RPNNORPRONERER VIVNNNNVUNOOVNOOOO
VWO NRWWRRONRRERWIVRRLRRER VRRLRRE VR RPRRLROO

o
o

VR U U R R U U R R R R R YU R R R R WUR YRR R YUY RN O
VR R U R YUY Y R R YRR YUY R R R Y YR YR R oYYy 0O 0O
VR R U R Y Y U R R U R R Y Y R R R Y Y R U Y U0 OO0
WWN VWYY Y W WY W WY U N NN Y YN Y YN Y Y Y B WO

VP ORFRP O0OO0ORFRPFPROORFPREPOVVIVOOO VOOV VELrOOOOLERrOo
VOO vVO O vVOOOOOO VvVOOOORrRFPF OO VvVO OOoOOoOOoOOoOOo
VO OO RFRPRRFRPROORFROVERFROOOODO VO OOOOOOOOOOoO
PR R YR R YR R R RPRRER VO VOO VO OO0OO0OO0ORr R ERE OOoOOo

O WO  VvVEN™VWVYVORFRRFPFWRFOOODOO VO OOOOOOURRr oo

N
o

VR R U R R U R PR UR R YU R R R R WUR YRR R YUY R OO
TN O VO WYV VO OO0OR R VYU ERERERE CVUR R YUY ERE YUY YONO
P PR VR R VIR RPRPRREPRPRLRIVRPRRPRPRPRLRRPLREPRRLREVRLO

~
o

o

VO 0O vVvO VYV VO OO0 00 VKR R RER YUY ERE Y YO0 VY YO0 OO0

P R R U R R YVUR R R RPRRRRVUVRRREPRRPRRRPRRPRERE-DERLROOO
OO0 OO, O VOROORR VIR RORRERERVVORERL VO OO

VR P ORPROOOR RFRPRRRPROVERRERREROOR VYIYVELROOWRKROO

VR R R PR RRPRERRRPRERBUVURRRPERRRBRE DD UL VR VO OO

VO O0OO0OR OV IVOOOOR VIVOOOOOOWVWOOOOOOoOo
N R R ERPRNNROUVUNRPRRWNRRRRPRRRRRRRRRRLOORDO
VOO VOO VO OO0OO0OO0OO0O VvVOOOOOOR KRR VvVERFEFROOOOOoO
VOO0 VOO VOOOOOOVvVE RPRREPRERPREPREPRERPERELPVE OOOOODO

WO O VO VWYYV O VO NOSWERE R R R YUY RE VYR Y Y Y00

VO OO0 000000 O0ONO VR RPRPRRRPR VDY VERL R OO

o

VR R R RPRRRPRERRRPRRERVRRRPEREREUR  UR WU URROWYO

VO O RPN VE VO OORN™W VR RERE VUV VYV YVE R YYUNERE Y

w
o

VR R VR R VR R R RPRRRCOUNNNNNNNSYDUNR R VO OO

VR O WO VY NYO OO R R YR ERR YUY YR YU O R Y

OO0 VOO VOOOOOO VYR RLPRERLPRELREREVUIVRLRRE VO OOO

VR R PR RRPRRREPRPRRRER IVRRRPRRERRRERRERRRRERRLROO
VR R R R R R R R RPRORRE VO O0O000000000O0Rr » OoOOo

VOV R VR VY VR VU YR R YUY R R R YUY Y Y YR U U0 OO0 O
R R R VR R VR RPRRRRERR DV IURRRRRERERYDUER YW YRLOO

VO 0O VOO VYV O O R OO0 W WRRERER UR YUY RE R Y Y0

[«
o

VR, RPORPRRRPRPRPRPRRPRRPRRPRPRPRPRPRPORRPLRRPRRPROORP,LRERPRORPRRERLOOSODO
VOV R U R U Y U R U U O R Y U0 000 WYY O R Y Y YO0 O
B I e T T e e B B N S = T = T R B B U R R - BV RV A i o N =)
P OO O FRP NOORFRFR OONIPF V- VOOOVVDO VO OOOOoOvwoOOo

VOO VOOV VR OO0OO0OO0OO VOOOOOO0OO VvVOOORRLR OO
VO R VR R YUVUVOORRREPRE URREPERE VO VO VOO WNOOO

TN O VN O VYV O Y YN OR VR R R R R YR YR WO o

o
o
o

N OO VvVWNWWNOVWN®YWVEREREVUVELE VL RFPRELPRPLOVNO

VR O VR O VYR VO R OO vVOOOOO0O WO vO o wvoOo

O R R VR RPRRRRPRRRRRDVDIVRRRERVORVERERRPLOOR VOO
O 0O 00000 FR OO0 W VO VvV Vv0D OO Vv ™WWw=wWw v O vOo vk o

P P VY000 vO OO0 vO R Rk VR !

B R = R R
VO ORrRPROORRPRRPROORORRRRPREPRRREVDV VR RELRRLOOHLHRDO

o
o

OO0 0000 FrRR OO0ODO0DO0O0OO W VR RELRRE VO VYR RFPOOO: VOO

VR R R PR WUYUR RPORRREPREPREPRRERRRERR VR RERRRRLROO
TV O NONN®WVUER  UYUNON VO OOOOOOO vODO OO OoOOo

P PR VR RPRRPRRERPRRUIVRPRDUR YR RRPRRPROVOO

Y]
o

OO NNOOMNNMNMNOONNO VW VYVERERLPRREP VR PELPVELEPFPLPOOO: VOO

VR R RPRRPRRPRPRPRRPRPPRPRPRPRPPPRPRPRPRPRPRRPRPRLRPLRPLOORO
VO O0OO0ORRPRRPRRPRRPROORRPRRLRERPRLRRLRLOORRERRELRLOOROOO
TVMNNNNNNNNNNMNNNNNMNNNNNNNNNNNNRNNDO
P OR VR PO VRERPRORR VRERRPRRRERVRERRE VR RERPLOOOO
VO O VO OO0 VO OOOORRERRER VR RRERRERREREROO-RO

P ONVYVORPRNMNNOOO VO VYV YNNN-®W-UN-VUVNN-VUVNO V- VvO

PP P OPRPRPROORRPRPORVIVRPERDUR VR RRPRER VRO

P OO VN NOONOOON™WVYVOOOV"VYvWO0OVvVOOOOOoO-vNOo

OO0 0O VvVEr VO VO VO OR VYOO Vv vwODO VvV OOO v vEr

ONOVOOPNMDPWOODRMOVVERERLPRE VUV VIVERPLPLRLPRPLOVAO

VOO VR NOVOOONRNWUNNNVWNNNNNNNOOOO
VR OR RPRRPRRPRPRRPRRLPRPRORIVRREPRRERRRERRRERREBRERIRIRO

VOV R VO NO T WVWVOR VE R VYUV O OO WYY YUNOONO OV VO

ICO

is Filogenéti

is

Anal

apitulo 5




Zygorhiza kochii

Physeter catodon
Aetiocetus cotylalveus
Eomysticetus whitmorei
Morenocetus parvus
Taxon A

Balaena mysticetus
Balaena ricei

Balaena montalionis
Balaenella brachyrhynus
Balaenula astensis
Balaenula balaenopsis
Eubalaena australis
Eubalaena glacialis
Eubalaena japonica
Eubalaena belgica
Eubalaena shinshuensis
Balaenoptera bonaerensis
Caperea marginata
Cetotherium rathkii
Diorocetus hiatus
Eschrichtius robustus
Herpetocetus bramblei
Herpetocetus transatlanticus
Megaptera miocaena
Megaptera novaeangliae
Nannocetus eremus
Pelocetus calvertensis
Piscobalaena nana
Plesiobalaenoptera quarantellii

Zygorhiza kochii

Physeter catodon
Aetiocetus cotylalveus
Eomysticetus whitmorei
Morenocetus parvus
Taxon A

Balaena mysticetus
Balaena ricei

Balaena montalionis
Balaenella brachyrhynus
Balaenula astensis
Balaenula balaenopsis
Eubalaena australis
Eubalaena glacialis
Eubalaena japonica
Eubalaena belgica
Eubalaena shinshuensis
Balaenoptera bonaerensis
Caperea marginata
Cetotherium rathkii
Diorocetus hiatus
Eschrichtius robustus
Herpetocetus bramblei
Herpetocetus transatlanticus
Megaptera miocaena
Megaptera novaeangliae
Nannocetus eremus
Pelocetus calvertensis
Piscobalaena nana
Plesiobalaenoptera quarantellii

0 O
1 0
? ?
0 ©0
0 ©0
0 ©0
1 0
1 0
? ?
? ?
? ?
? ?
0 ©0
0 O
0 ©
? ?
? ?
1 0
0&1 0
? ?
1 1
1 1
1 0
0 ©0
1 1
1 1
0 ©0
? ?
0 0
1 1

140

0

1

?

0

?

?

0

?

?

?

?

0

0

0

0

?

?

2

1&2

?

0

2

?

?

?

2

?

?

2

2

R R VUR RPRRRERRRERRURRPE VUURREDYD Y URRPRERE WO YOO

P PR YR YUY YR O VR R Y YR R R R Y Y Y YR Y Y0 Y OO0
N R NOUNDYUONROVURNDYURRER DR WYY R YUYW YOO

=
o
o

ORr VOORrR OORFR O VOO VWVYvVO OO VWV =VWIJkrRrRFPROOO=WEKr O

RPN R YR YUY YN RE CYUNRE Y CYUNNNN Y Y Y YN Y YO0 v O O
P R R UR DY UR R UR R YUY R R R R WYY YR Y U0 WO O
O P O VO VYV VOBRr VOO VYVOOOOO WV vwOoOWv-=vvvoOoOo
O R, O VO V™V VYNERVEOWVYWWWWW:™V YV IYW:=VVvEL vOoOo
O 0O 0O VER VYV VORPR O VEO™W-VERrRERPRERPRRERPEREPVIVRLRPREPL=VVO VOO

O OO wvErkOo

e O ot

O R VR PR RRRRRR R D!

PR YR P OR R OO VR R VYO OO V™Y™YV OOORr  voo
Ok  VF OORFRFPFPF OO VOOV VO OO WVW™W™WwW"vwOOOOoOOovoOoOo
PO VPR OORRPROR VO R VWV VO OO VW™V VORrOOO VO O
R R R R RPRRPRRRRPRRERRR VU IUR PR UR R WU URRLRRO VO O

P R R YR YUY YR Y YR R Y Y0 OO0, Y Y YR Oy oYY OO0
VR, O VR VYU VR P VUR R VYR R R YUY Y YR R YU 0 OO0 o
O OO0 VO V™YW VOO VEFE O ™W™VWRFRRFRPRRIHPR VYUV VIVERPFR-VIVOOOOo

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

0 O
2 0
o 2
0 O
0 O
0 O
1 0
? ?
? ?
0 1
1 1
? ?
0 1
0 1
0 1
? ?
? ?
0 O
0&1 0
1 0
0 1
0&1 0
2 0
2 0
1 0
0 O
2 0
0 O
1&2 0
1 0

150

PN VYVNRFPONNOOONERVVOOO VOO VvVvwODO OOoOOoOOoOOoOOo
OrFRr VP OORRFPFOORRFO™VVOOOVvVEFE O™wW™WvwWOOOOOoOOoOOo
P ORPR OR VO VR FPOOR VVOOOOOO0O VvV VvODO O voOoOOoLRrOo

o

PR R YR WY YRR VUR R YUY R R RR WY YO R Y YO R RO
O R O VO VW VWOO VE VWYV OO VW WW=WwOoOO Vv vwONOO
i A S B e S R e R R S I e e R e R R I e R A =« -]
VR R YR VYU VO R VR R YUV 00 Y Y Y YO0 O VYR YO0 o
VO O VR VY VO O VO O Y YN ERENTYY Y Y VO O VYO v O o
VO R VR WYYV O 0 VOO0 YTYINON®W YU YO0 0T Y Y Y OO0
VR O VR VU YR R VR R YUY R R R YUY Y YR OV Y Y Y RO
VR R YR YUY YR Y YR R Y YR R R YUY Y YR R Y Y0 Y OO0
VR R YR Y Y Y R Y Y R R Y Y0 00 Y Y Y YO R Yy 0O YOO

P U VR R R U U U U R R oYY

I e I BV A = S SNV )

110

ORPR ORPROOR VOOORO=VWVOOOOO VW=V VvRRPR v OoOOoOo

O 0O 0O 0000 VO OOOO W VR RRRIER U= VUERERER VO OOOo

PR RRPRRPRRPRRIVRRRPRRERRER YV IVRRPRRERRERRERRYIURERERJVOOOO
PR RRPRRPRRPRRIVRRPRRPRREPRER YV IVRRPRRERREPRRERR VIR ERE VO OOO
R OROROOVREROVOR VVRRRERRERR D IURRVO VOO

P OO VPR VO  vVO O VvVOR VYO0 OO V™YW =W=W VO v v vOo v
R R R R R YUR U R R R R R DU YR R R R YUY Y YR U0 0 0o
O O0OO0ORrR OVEFr VOOORFR OV IVOOOORrR VY VvRr O VvVOvEkr O

160

VR, O VO VYV O Y YR R YUV O0 00 Y Y Y Y0 0O Y Y R YO Y
R I R e A R S R e I e e T I R e e e I R L e R R =R =)
VO VYR VY VO 0 VvVO O Y YR R R YUY Y YO0 0 Y YO YOO
S S B B R A At B = WSS RS I N S I B o B o B« IS IV VU IS B o ISV VRS i o W - )
I R I e L R R e R R o I = i = I R R = U R U U V]
VY U U O Y Y VO Y YO0 Y YR O Y Y Y YO Y Y Y Y O Y

PR R RPRRPRRERVRR UVRRP  VDURRRERRRER D VURRE WO VOO
OO0OrRr OO0OO0OO0O VKR O VOOV VOOORRKRERJJVOR YO OO O

120

P OO0 0000 VEKE OOR O W WRRERRRER™WUYURLOVWOOOO

[ I N e At B N e = = )
'

O R VKR kLR O V!

~ O O
R VR O RO

[ L

N N e .
R OO VR RPROVRER O VOO VWRRERERRR: D VURERVO VRO

= O O v OO Oo W

SSIIES)

o 0 e

=

VY Y Y O Y Y Y Y Y Y OO Y Y Y RN Y Y Y Y Y O Y Y Y Y O Y
VY Y U O Y Y V0O Y V00 Y YR R Y)Y YO0 Y Y Y Y Y O

O VWOR VYR RRERRRERRVIURERERVO VOO

0&1

OPrPrP OO0OO0OO0ORr VPO VEFO™VVIVERrREPRREPRPPRPLOW VR O™WER VOO

R N A S I e B e o R R = e I i e e e e R N N R I R e R Y]

VR O VO VR VO WY R OYYO0 00 YO0 tY Y Y0 Y Y Y Y Y Y

O 0O O0OO0OO0OO0OO0 vo oo

130

O™V VR RPRPRLPRPRLRVUIYURREVO O R O

o
0
=

R R R VR R R VRO VR R W UVO OO RRRE VU IURRE VO VN O
P OO0OOPRPR OO0 VO OOOR VvV IVOOOOOOVvWVvOOoOvOD O Oo o
PR R U R WU R R R UR R WY R R R B R R R YR YO0 O
PR VW R WP R R UR R YUY R R R R YUY YRR Y YR YO0 O
P OO WK WWWRrOVOR VIO OOO W™=V VO VWO VO O
NNNDYUNDYDINNNUNN®DWIUNNNNNYUNN-NUNVO O
OO VW VO VvV VvVOROVERO™WVERRERPPREP VYV IVELPPRLR VYV VOV

OO0 VO VvV VYVOROVEOVWVYVOOOOOVWVYvOO Vv v voOo
PR O VR WYY R 0O YRR Y YR R R R R YUY YR Y Y0 Y00

Andlisis Filogenético

apitulo 5




Capitulo 6

S / e N
({(/4%;7 [

/
/

Aspectos Paleobioldgicos de los balénidos miocenos e

implicancias en la evolucion de los misticetos
Buono, M. Evolucion de los Balénidos del Mioceno de Patagonia




TN ‘v‘dmmll'{r/r—\ . s Lo . :
Mw‘@M 1y Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

A

Wy

Capitulo 6

Aspectos paleobiologicos de los balénidos
miocenos e implicancias en la evolucion

de los misticetos

Las innovaciones clave son novedades evolutivas, ya sean morfologicos y/o fisiologicos, que
abren la posibilidad de explotar nuevos recursos y promueven las radiaciones adaptativas de los
grupos (Hunter, 1998; Pagel, 2002). La evolucion de los cetaceos estuvo marcada por la adquisicion
de innovaciones clave, como respuesta a las restricciones fisicas impuestas por el medio acuatico,
que les permitieron el éxito evolutivo medido en términos de diversidad taxondmica y ecoldgica.
Entre las principales innovaciones se encuentran el aumento de tamario corporal, las adaptaciones al
buceo, y las modificaciones en los 6rganos de los sentidos (Fordyce & Muizon, 2001), las cuales seran
abordadas a continuacidn.

Tamarfo corporal. El tamafio corporal tiene una fuerte influencia en la biologia de
los organismos y ha sido correlacionado con numerosas variables metabolicas, fisioldgicas y
ecologicas (Schmidt-Nielsen, 1984; Damuth & MacFadden, 1990). En la actualidad, los cetaceos
presentan un rango de tamaiio corporal (expresado como largo corporal secciéon 6.1.2) muy amplio,
que abarca desde una masa corporal de 100 toneladas y 35 m de longitud corporal (la ballena azul
Balaenoptera musculus) hasta los 50kg de peso y los 1,5-2m de la marsopa coman (Phocoena
phocoena).

Tradicionalmente se ha interpretado como una tendencia macroevolutiva el incremento del
tamafo corporal o gigantismo en los misticetos, y la disminucion del tamafio corporal en el linaje de
los odontocetos (McLeod et al., 1993; Fordyce & Muizon, 2001; Slater et al., 2010; Pyenson &

Sponberg, 20m). Estos cambios en el tamafio corporal han sido interpretados en respuesta a las
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demandas fisiologicas y/o ecolégicas impuestas por el modo de vida marino peldgico. En el caso de
las variables fisioldgicas, se ha sugerido que el incremento en el tamafio corporal puede resultar una
estrategia para afrontar la pérdida de calor en aguas de baja temperatura, dada la disminucion de la
relacion area/volumen (Fordyce & Barnes, 1994; Fordyce & Muizon, 2001).

En lo que respecta a las variables ecologicas, el tamafio corporal se ha asociado por un lado
con el desarrollo de estrategias antipredatorias (i.e. coexistencia con tiburones de grandes
dimensiones Bianucci et al., 2000; Bisconti, 2003), y por otro con la adquisicién de diferentes
estrategias de alimentacién (Slater et al., 2010). En un escenario evolutivo, la variacién en la
utilizacion de los recursos disponibles promueve la particion de nichos, y estimula la adquisicion de
especializaciones eco-morfoldgicas permitiendo la co-existencia de especies estrechamente
emparentadas (Pierce et al., 2009 y referencias alli incluidas). En este contexto, la evolucion de un
tamafo corporal dispar entre misticetos y odontocetos puede asociarse con la adquisicion de
diferentes estrategias alimenticias como resultado de la ocupacion de diferentes nichos ecologicos
(Slater et al.,, 2010). De este modo, el gigantismo en los misticetos pudo estar asociado a la
explotacion de grandes volumenes de presas pequeiias (zooplancton) con un alto valor energético,
mientras que el menor tamafo corporal de los odontocetos (excepto en el cachalote Physeter
catodon) seria mas adecuado en la captura de presas moviles, rdpidas y de mayor tamafio.

Adaptaciones al buceo. Otros aspectos fundamentales en el éxito evolutivo de los
cetdceos son aquellos relacionados con su capacidad de buceo, esto es, la capacidad de desplazarse y
permanecer largos periodos de tiempo debajo del agua. Tradicionalmente, el abordaje de esta
tematica en la literatura ha estado focalizado, principalmente, en estudios morfologicos del
esqueleto axial y apendicular relacionados con los cambios en los modos de locomocidn, control de
la estabilidad del cuerpo, y adquisicion de un perfil hidrodinamico. En este sentido, las
modificaciones incluyen: el alargamiento de la columna vertebral y reducciéon de las espinas
neurales, el acortamiento y fusion de vértebras, reduccion de los miembros posteriores y de la
cintura pélvica, y la transformacion de los miembros anteriores en aletas con hiperfalangia
(Thewissen et al., 2009). Estas modificaciones resultaron fundamentales en la adquisiciéon de un
perfil hidrodinamico, facilitando la locomocién y estabilizacion durante la natacion. Las
adaptaciones no sdélo son evidentes a nivel macromorfolégico, sino también a nivel
micromorfoldgico en la estructura dsea. Las especializaciones estructurales del tejido dseo comunes
a todos los tetrapodos acudticos (i.e. aumento vs. disminucion en la compactacion y/o volumen del
hueso) también han ocurrido a lo largo de la historia evolutiva de los cetdceos desde las primeras
etapas (de Buffrénil et al., 1990; de Ricglés & Buffrénil, 2001; Gray et al., 2007; Talevi & Fernandez,

2012).
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Otras especializaciones vinculadas con el buceo son: aumento de la cantidad de mioglobina, el
desarrollo de redes vasculares complejas o redes admirables, y el colapsamiento de los pulmones
durante los periodos del buceo (Reidenberg, 2007). Estas modificaciones permiten afrontar las
condiciones anaerobicas (largos periodos de apnea) mediante un mayor almacenamiento de oxigeno
en el sistema muscular, y a su vez la amortiguacién de los cambios en la presion sanguinea. Todas
estas especializaciones cuentan con una fuerte evidencia en el campo neontoldgico, pero no son
contrastables en los taxones extintos.

Un tépico directamente vinculado con la respiracion durante el buceo, y con un eventual
correlato 0seo, es la localizacién y tamafio de las narinas blandas (=blowhole) y musculatura
asociada. Este aspecto no ha sido abordado previamente, ni en los taxones actuales ni en extintos, y
serd abordado en la seccion 6.2. En esta seccion se exploraran las estructuras blandas de la region
nasal en el modelo neontoldgico (Eubalaena australis) con el fin de evaluar la presencia de correlatos
0seo y su posterior exploracion en las formas extintas.

Organos de los sentidos. Los sistemas sensoriales son muy importantes en los animales
ya que constituyen los canales de recepcion y procesamiento de la informacion proveniente del
medio que los rodea, actuando como barreras selectivas a los estimulos externos y considerando sélo
aquellos mas importantes. Los sistemas sensoriales estan afectados por las caracteristicas fisicas del
medio en el cual viven los animales, lo cual influye en la forma en la cual se recibe y se propaga la
informacién (Wartzok & Ketten, 1999). En el agua las restricciones fisicas son muy distintas a las del
medio aéreo, por lo cual, durante la transicion de los cetdceos al medio acuatico, los sistemas
sensoriales estuvieron sujetos a profundas modificaciones.

En el medio acudtico la comunicaciéon quimica o quimiorrecepcion (el olfato y el gusto)
resulta menos eficiente ya que estd afectada por una mayor difusion de las sustancias quimicas en el
agua (Wartzok & Ketten, 1999; Hemild & Reuter, 2008). El olfato y el gusto tienen una marcada
declinacion en paralelo con la adaptacion al medio acudtico. En el caso del olfato se observa una
tendencia a la reduccion de los bulbos olfatorios y de los etmoturbinales, cuyo caso mas extremo se
observa en lo odontocetos, con ausencia de ambas estructuras (Cave, 1988; Dehnhardt, 2002;
Oelschlager & Oelschldger, 2008; Thewissen et al., 20m). La reducciéon del sistema gustativo se
evidencia por la simplificaciéon en la estructura de la lengua y una disminucién en la cantidad de
receptores gustativos, en comparacion con los mamiferos terrestres (Pihlstron, 2008).

En este contexto, dadas las severas restricciones fisicas impuestas por el medio acuatico, los
canales principales de comunicacion sensorial en los cetaceos son el sistema visual y auditivo.

Las profundas modificaciones del sistema visual de los cetdceos involucran tanto al ojo como

a las estructuras circundantes vinculadas con la proteccion del mismo. En lineas generales, el ojo de
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los cetaceos estd modificado para aumentar la sensibilidad sin perder agudeza. Entre las
modificaciones que hacen posible el mantenimiento de las capacidades visuales en un medio con
condiciones fisicas tan distintas al aéreo, se incluyen el aumento en la densidad de los
fotorreceptores de la retina, un tapetum lucidum bien desarrollado, un aumento en la velocidad de
contraccion y relajacion de la pupila y el desarrollo de una lente esférica (Dawson, 1980; Mass &
Supin, 2007). El ojo de los cetdceos también estd sujeto a dos restricciones fisicas importantes
impuestas por la vision subacudtica, que son el aumento de la presién y la disminucion de la
temperatura. En este sentido, las adaptaciones vinculadas con la proteccién mecdanica del ojo son el
engrosamiento de la esclera y de la cérnea, el desarrollo de una red vascular compleja formando una
red admirable en la parte posterior del ojo, musculos extraoculares muy desarrollados, y la presencia
de grasa periorbital (Walls, 1942; Zhu et al., 2001; Mass & Supin, 2007; Buono et al., 2012).

La evolucion del sistema auditivo en los cetdceos implicéd la pérdida de ciertos elementos
involucrados con la audicion aérea y la adquisicién de nuevos elementos implicados en la audicion
acudtica (Thewissen & Hussain, 1993; Nummela et al., 2004). La mayor parte de los cambios
implicaron una reorganizacion del oido externo y del oido medio, mientras que el oido interno
permanecié casi sin cambios (Ketten, 1992, 2000; Nummela et al., 2004). Asimismo este proceso
adaptativo también implico la adquisicion de diferentes especializaciones vinculadas con el rango de
frecuencias de sonidos que emiten y reciben, e indican diferentes presiones selectivas en los
odontocetos y misticetos. Los odontocetos estan especializados en sonidos de alta frecuencia (20-
200kHz) mientras que los misticetos lo estdn en aquellos de baja frecuencia (12Hz a 3 KhZ)
(Fleischer, 1976; Ketten, 2000). Los sonidos de alta frecuencia son utilizados en los odontocetos para
testear su ambiente y obtener una "imagen" de los objetos que los rodean, desarrollando un sistema
de ecolocalizacion. Los sonidos son generados a través de un complejo de sacos aéreos asociados a la
parte dorsal del pasaje nasal, que luego son enfocados y dirigidos al medio por una estructura grasa
especializada, el melon (Fig. 6.1A) (Norris, 1969; Crandford et al., 1996). La recepcion del sonido es
llevada a cabo por la mandibula a través de un cuerpo graso especializado (pan bone o fat body) que
transmite las ondas sonoras al oido medio e interno (e.g. Norris, 1969; Ketten, 1992; Nummela et al.,
2007; Yamato et al., 2012) (Fig. 6.1B-C). Las especializaciones vinculadas a la ecolocalizacion se
conocen solo para el linaje de los odontocetos (Ketten 1992; Fordyce & Muizon, 2001).

Los misticetos emiten sonidos de muy baja frecuencia que utilizan en la copula, las
migraciones, y la alimentacion. Por sus propiedades fisicas los sonidos de baja frecuencia viajan
largas distancias permitiendo la comunicacion y la cohesion de los grupos, aun cuando estén
separados (Payne & McVay, 1971; Thompson et al., 1979, 1986). En los misticetos los mecanismos de
generacion del sonido eran desconocidos hasta los estudios de Reidenberg & Laitman (2007). Estos

autores demuestran la presencia de una serie de pliegues en la laringe, homdlogos a las cuerdas
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vocales de los mamiferos terrestres, encargados de la generacion de estos sonidos. Asimismo, los
mecanismos de recepcion del sonido también son poco conocidos en los misticetos y
tradicionalmente se propuso que el canal auditivo externo estaba involucrado en esta funcion (Carte
& Macalister, 1868; Yamada, 1953). Sin embargo, estudios recientes en balenoptéridos reportan la
presencia de cuerpos grasos en la region posterior de la mandibula y en conexiéon con el complejo
timpano-periotico. Estos cuerpos grasos serian andlogos a los observados en los odontocetos y
estarian involucrados en la recepcion de los sonidos de baja frecuencia a través de la mandibula
(Yamato et al., 2012) (Fig. 6.2). La presencia de esta estructura en otros grupos de misticetos, como

los balénidos, no ha sido hasta el momento documentada.

En este contexto, con el objetivo de analizar si estas innovaciones claves estaban presentes en
las formas mas tempranas y basales de los balénidos, se seleccionaron los siguientes topicos:
- Tamafio corporal: este tépico se abordo con la exploracion del parametro largo corporal.

- Adaptaciones al buceo: en particular se analizaron las modificaciones, tanto dseas como

blandas, vinculadas con la region nasal.

- Organos de los sentidos: se exploro la presencia de correlatos 6seos que permitan la

reconstruccion de los érganos blandos involucrados en la vision y en la audicion.

Este capitulo esta organizado de la siguiente manera:

Seccién 6.1 Tamaiio corporal

Seccién 6.2 Morfologia de la region nasal y respiracion

Seccidn 6.3 Organos de los sentidos:

Seccion 6.3.1 Ojo y estructuras periorbitales
Seccidn 6.3.2 Oido

Los objetivos especificos e hipotesis de trabajo en relacion a cada uno de estos topicos se
detallan en las secciones correspondientes. Las tablas citadas en el texto se incluyen en un apéndice
al final del capitulo.

Para poder abordar los objetivos especificos planteados se elaboré un protocolo de
investigacion que involucro 3 procedimientos basicos: la eleccién de un modelo neontolégico de
comparacion (Eubalaena australis), la exploracion en este modelo de las asociaciones entre las partes
blandas y las estructuras dseos (btusqueda de correlatos dseos), y por ultimo la basqueda del

correlato 0seo en el taxon extinto (Witmer, 1997).
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6.1 Tamano corporal

6.1.1 Introduccion

El gigantismo se ha identificado como una de las tendencias macroevolutivas mds importantes
dentro de la historia de los misticetos (McLeod et al., 1993; Fordyce & Barnes, 1994; Fordyce &
Muizon, 2001). La evolucion de este cardcter ha sido interpretada a través de dos escenarios
evolutivos distintos. Por un lado Fitzgerald (2006) sugiere que el incremento del tamafio corporal
(evaluado en este andlisis en funcién del largo corporal) fue un evento gradual dentro de los
misticetos, desde las formas basales de pequefio tamaiio (e.g. misticetos dentados Aetiocetidae y
Mammalodontidae), hasta las formas de mayor tamafio corporal correspondientes a los misticetos
con barbas o Chaeomysticeti (Fitzgerald, 2006). Sobre la base de la optimizacién del tamarfio
corporal en el arbol filogenético (expresado en tres categorias de longitud: pequefio < 5m, grande 5-
12 m, y gigante >12m), Fitzgerald (2010) propuso que la condicién primitiva de los misticetos es un
tamafo corporal grande, y que la reduccion del tamafio corporal se adquirié secundariamente al
menos dos veces en la historia evolutiva del grupo (i.e. Aetiocetidae y Mammalodontidae).

En lo referente a la evolucidon del tamafo corporal en los balénidos, los tinicos antecedentes
éditos son las contribuciones de Bisconti (2003, 2005). En estos estudios se efectuaron, en el contexto
del andlisis sistematico y filogenético de los balénidos, algunos comentarios sobre la evolucion del
tamafo corporal en este grupo. De este modo, Bisconti (2003, 2005) sugiere que la condicion
primitiva para los balénidos fue el tamafio corporal pequeio, basado en el pequefio tamafio del
balénido mds antiguo Morenocetus parvus, y que el gigantismo se habria desarrollada al menos dos

veces en forma independiente en los linajes modernos de Eubalaena y de Balaena mysticetus.

En este contexto, el objetivo especifico e hipdtesis de trabajo planteada en esta seccidn es:
- Estimar la longitud corporal de los misticetos filtradores, y en particular de los balénidos
miocenos, y analizarlo en un contexto evolutivo.

Hipdtesis de trabajo: La tendencia al aumento del largo corporal, llegando al gigantismo, no

ocurrio linealmente en la historia evolutiva de los balénidos.

6.1.2 Materiales y métodos especificos

La muestra seleccionada para efectuar las estimaciones del largo corporal (LC) incluye

ejemplares de las siguientes especies:
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Stem Cetacea o “arqueocetos”:
Maiacetus inuus: GSP-UM 3475 (Gingerich et al., 2009)
Rhodocetus kasrani: GSP-UM 3012 (Gingerich et al., 1994)
Dorudon atrox: CGM 42183; UM 101222 (Uhen, 2004)
Zygorhiza kochii: USNM 11962 (Kellog, 1936)
Basilosaurus cetoides: USNM 4674, 4675, 12261 (Kellog, 1936)
Misticetos dentados
Aetiocetus cotylalveus USNM 25210 (Demeré & Berta, 2008).
Janjucetus hunderi: NMV P216929 (Fitzgerald, 2006)
Llanocetus denticrenatus: Fordyce (2003b)
Misticetos con barbas
Eomysticetus whitmorei: ChMPV 4253 (Sanders & Barnes, 2002)
Balaenidae
Morenocetus: MLP 5-1y MLP 5-15
Taxon A: MPEF-PV-1122; CH-P33-01 y MPCNyO 290
Balaenula astensis: MSNT 12555 (Bisconti, 2000)
Balaena montalionis MSNT 12357 (Bisconti, 2000)
Balaenella brachyrhynus NMB 42001 (Bisconti, 2005)
Eubalaena shinshuensis SFMCV-0024 (Kimura et al., 2007; Kimura, 2009)
Balaenopteroidea
Diorocetus hiatus: USNM 16783 (Pyenson & Sponberg, 2011)
Pelocetus calvertensis: USNM 11976 (Pyenson & Sponberg, 2011)
Cetotheriidae
Piscobalaena nana: MNHN SAS 1623 (Bouetel & Muizon, 2006)
Cetotherium rathkii: Gol din et al. (2013a)
A los fines comparativos se incluy6 la informacion del LC (el valor maximo) de los siguientes
misticetos actuales (Perrin et al., 2009):
Eubalaena spp.: 18m
Balaena mysticetus: 20m
Balaenoptera spp: 33m
Megaptera: 17m
Caperea: 7m

Eschrichtius robustus: 15m
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La estimacién del tamafio corporal de los cetdceos extintos representa un desafio aun no
resuelto. La masa corporal es un valor extremadamente dificil de medir en cetaceos actuales con mas
de 100 kg (Gambell, 1970; Lockyer, 1976). A esto se suma que, las profundas diferencias en el patréon
corporal (=bauplan) de los Neoceti con respecto a los stem cetaceos y a los mamiferos continentales,
hacen que los modelos para las estimaciones de masa corporal utilizadas en estos ultimos sean
inaplicables a los Neoceti. Asimismo, la estimacién del tamafio corporal de los cetdceos en funcion
de la masa resulta riesgoso dada las significativas fluctuaciones estacionales, ontogenéticas y
vinculadas con el periodo reproductivo que experimentan estos mamiferos (Pyenson y Sponberg,
2011). A modo de ejemplo cabe mencionar las fluctuaciones en la masa de tejido adiposo observadas
en Eubalaena australis (Miller et al., 2011, 2012; Buono et al., 2012). Por este motivo, los modelos para
estimar la masa corporal en los Neoceti son extremadamente escasos y poco confiables. No obstante
un parametro que resulta un buen proxy para abordar el tema del tamafio corporal es el largo
corporal. En este sentido, la existencia de una fuerte correlaciéon entre el LC y la masa corporal de los
adultos, estd bien documentada tanto en odontocetos como en misticetos (Mackintosh & Wheeler,
1929; Nishiwaki, 1950; Gambell, 1970; Perrin, 1975; Lockyer, 1976; Uhen, 2004). La ventaja en la
utilizacion del LC es que resulta practicamente invariable a la pérdida de fluidos y a la distorsion que
sufren los ejemplares fuera del agua. Asimismo, es el parametro mds extensamente reportado en la
literatura, no soélo de los cetdceos sino también de otros vertebrados marinos (Teledsteos,
elasmobranquios, reptiles marinos mesozoicos). Por lo anteriormente expuesto en esta tesis se
estimaron los largos corporales totales.

En trabajo previos, la estimacion del LC en los cetaceos se efectud sobre la base de medidas
del craneo, como por ejemplo el largo condilobasal o el ancho de los condilos occipitales, o del
esqueleto postcraneano (Marino et al., 2003, 2004; Uhen, 2004; Gingerich, 1998; Gingerich et al.,
2001). Recientemente Pyenson & Sponberg (2011) abordaron esta problematica a través del desarrollo
de una metodologia mds rigurosa, que integra modelos de regresion con informacion filogenética.
Esta metodologia implementa modelos de Regresiéon Multiple de Minimos Cuadrados Parciales
(partial Least Squares o PLS) controlados por efectos filogenéticos (analisis de contrastes
independientes), lo cual incrementa la confiabilidad de los resultados obtenidos. Esta metodologia
serd aplicada en esta tesis.

El método propuesto por Pyenson & Sponberg (2011) consiste en:

1) Obtencién de ecuaciones de regresion utilizando cinco medidas craneanas: ancho del

rostro en la base, ancho bizigomatico, ancho de los exoccipitales, ancho de los condilos
occipitales y largo condilobasal. En el caso de que no se disponga de las cinco medidas, el

mejor proxy para estimar el LC es el ancho bizigomatico (ABZ).
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2) Las ecuaciones de regresidn estan ajustadas para cada nodo de la filogenia general de

los misticetos de la siguiente manera:

_.‘:. Stem Mysticeti Filogenia generalizada utilizada por Pyenson &

Crown Mysticeti Sponberg (2011) para la estimacién de las

o

Eubalaena ecuaciones de regresion para los distintos

Caperea nodos dentro de los misticetos. Tomado de

+~TBalaenoptera siberi
., tParabalaenoptera
* 4 Eschrichtius

Pyenson & Sponberg (2011)

Crown

Balaenopteroidea
Balaenopteridae

. Para el nodo stem Mysticeti la ecuacion es la vi:
log (LC) = 0.92 * (log (ABZ) - 1.72) + 2.68
. Para el nodo stem Balaenopteroidea la ecuacion es la vii:

log (LC) = 0.92 * (log (ABZ) - 1.64) + 2.67

La ecuacion vi fue utilizada para estimar el LC en: Maiacetus inuus, Rhodocetus kasrani,
Dorudon atrox, Zygorhiza kochii, Basilosaurus cetoides, Aetiocetus cotylalveus, Janjucetus hunderi,
Eomysticetus whitmorei, Morenocetus, Taxon A, Balaenula astensis, Balaena montalionis, Balaenella
brachyrhynus. La ecuacion vii fue utilizada para estimar el LC en: Diorocetus hiatus, Pelocetus
calvertensis, Piscobalaena nana y Cetotherium rathkii.

Debido a que algunas medidas necesarias para resolver las ecuaciones de regresion multiple
de PLS no pueden ser tomadas en los balénidos miocenos y en los otros misticetos analizados, se
utilizard el ABZ para estimar el LC. Dicha medida fue obtenida por medicion directa de los
especimenes o tomada de la literatura. En aquellos casos donde sélo uno de los procesos zigomaticos
esta preservado, se efectuo la estimacion del ABZ.

En el caso de los stem cetdcea (Maiacetus inuus, Rhodocetus kasrani, Dorudon atrox,
Zygorhiza kochii, Basilosaurus cetoides) se cuenta con informacion del LC de la literatura ya que hay
varios especimenes con el esqueleto completo. A pesar de que la metodologia utilizada en esta tesis
para estimar el LC se aplica a los Neoceti, se puso a prueba la misma para los stem cetdcea incluidos
en el andlisis para testear si los valores estimados se aproximan a los datos empiricos.

En Llanocetus el ABZ no estd disponible ya que el holotipo estd muy incompleto y sélo se
preservaron porciones del basicraneo (Mitchell, 1989). Sin embargo, un nuevo espécimen, con el
craneo casi completamente preservado esta en estudio, y el LC sugerido para el mismo seria de > gm

(Fordyce, 2003b; Fitzgerald, 2010). Dado que Llanocetus es el misticeto basal mdas antiguo (e.g.
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Steeman, 2007; Fitzgerald, 2010) y, por lo tanto, un taxén importante en la historia evolutiva de los

misticetos, el valor de LC sugerido por Fordyce (2003b) sera utilizado en esta tesis.

6.1.3 Resultados

Las estimaciones del LC para los taxones analizados se encuentran en la Tabla 6.1. En
Mauicetus y Rodhocetus los LC obtenidos son 2,6 y 2,5m respectivamente (rango de 2-3m). En
Dorudon, Zygorhiza y Basilosaurus los LC obtenidos son 4,5, 3,21 y 5,2m respectivamente. En estos
taxones los LC estimados son proximos a los datos empiricos obtenidos de la literatura, excepto en
Basilosaurus cetoides y, en menor medida, en Zygorhiza kochii. En el caso de Basilosaurus, la
diferencia tan notable entre el LC estimado (5,2m) y el dato empirico (16,5m) puede estar relacionada
con las caracteristicas particulares que presenta este taxén en la columna vertebral. La columna
vertebral de Basilosaurus estd marcadamente alargada por la elongacidn de los cuerpos vertebrales y
el craneo es pequeflo en comparacion con el tamafio de la columna vertebral. Por este motivo, es
probable que las medidas del craneo no sean un buen proxy para estimar el LC. En el caso de
Zygorhiza la diferencia entre el valor estimado (3,21m) y el dato empirico (4,93m) puede estar
relacionada con que el crdneo estd levemente incompleto en la region donde se obtuvo el ABZ, y por
lo tanto el LC esta subestimado.

Para el caso de los misticetos basales dentados Aetiocetus y Janjucetus, el valor de LC
obtenido es, en ambos casos, de 3m. En Janjucetus el valor estimado en este andlisis es ligeramente
menor al propuesto por Fitzgerald (2006; LC= 3.5m)

En Eomysticetus whitmorei el LC estimado es de 4,4m. Sin embargo este valor puede estar
subestimado por las caracteristicas peculiares del craneo de esta especie (i.e. crdneo angosto a nivel
de la caja craneana, pero con un rostro muy largo; el largo condilobasal estimado es de 1,59m).

Para el caso de los balénidos miocenos los valores obtenidos rondan la media de 5,17 m, con
un valor maximo de 5,7 m (Taxon A, MPEF-1122) y un valor minimo de 4,15m en la cria del Tax6n A
(MPCNyO 290). En el ejemplar MLP 5-u de Morenocetus y en el CH-P33-01 del Taxon A, los LC estan
ligeramente subestimados ya que ambos procesos zigomaticos no estan completamente preservados.

En el caso de los balénidos pliocenos Balaenula astensis, Balaena montalionis y Balaenella los
valores de LC estimados son de 6,6m, 7,2m y 7,9m respectivamente. En Balaenella el valor de LC esta
levemente subestimado, ya que los procesos zigomaticos estan incompletos de ambos lados. Por otro
lado, en Eubalaena shinshuensis el LC estimado fue de 12,5m.

En los cetotéridos Cetotherium rathkii y Piscobalaena nana el LC estimado fue de 3,6 y 4,6m
respectivamente. En los balaenopteroideos Diorocetus y Pelocetus el LC estimado fue mayor,

arrojando un valor de 6,4 y 9,4m respectivamente.
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6.1.4 Discusion

Los resultados de esta tesis sugieren que los balénidos miocenos presentaban un LC pequefio
(<6m), no observandose mayores diferencias en el LC entre las formas del Mioceno temprano y las
del Mioceno tardio. En el caso del Taxdn A, el LC es similar entre el individuo adulto y subadulto.
Esto es consistente con lo observado en los balénidos actuales donde individuos juveniles y
subadultos ya presentan el largo corporal préximo al de un adulto (Best & Schell, 1996; Kenney,
2009). Estas observaciones permiten inferir que, para el caso de Morenocetus (todos individuos
subadultos), el LC obtenido seria préximo (o igual) al de un individuo adulto.

Los balénidos pliocenos (Balaenella, Balaenula astensis y Balaena montalionis) muestran un
LC mayor a los balénidos miocenos, en un rango entre los 6-12 m. Estos resultados difieren de lo
propuesto por Bisconti (2003, 2005) quien considera que Balaenula astensis, Balaenella brachyrhynus
y Morenocetus, presentan un LC pequefio (~5m). En el caso de Balaena montalionis el LC estimado
en esta tesis es menor al obtenido en analisis previos (12m; Bisconti 2003; 7,2m de este analisis). Esto
sugiere, a diferencia de Bisconti (2003), que algunas formas pliocenas de Balaena eran de un largo
corporal menor a las formas actuales de este género (i.e. B. mysticetus). Por otro lado, Eubalaena
shinshuensis presenta un valor de LC similar al de los representantes actuales de Eubalaena.

Cuando se compararon los LC de los balénidos extintos obtenidos en esta tesis con los datos
estimados por Bisconti (2000, 2002, 2003), el mayor problema que se detect6 es que la metodologia
empleada por este autor en la estimacion del LG carece de un testeo riguroso. Para la estimacion del
LC en los balénidos extintos, Bisconti (2000, 2002, 2003) utilizé6 como pardmetro el tamafio de la
cabeza de Eubalaena (i.e. largo de la cabeza representa 1/3 del LC) (Tomilin, 1967). De esta forma, a
partir de la estimacién del largo del crdneo (el cual a su vez fue estimado a partir del largo del
supraoccipital) se calculé el LC (Bisconti 2000, 2002, 2003). Esta metodologia presenta dos
problemas: 1) el largo del supraoccipital no es el mejor proxy para estimar el LC, sino el ABZ
(Pyenson & Sponberg, 2011); 2) no se cuenta con suficiente informacidén empirica que sustente que la
relacion entre el largo de la cabeza vs resto del cuerpo (i.e. 1/3) observada en Eubalaena sea aplicable
a la totalidad de los balénidos (por ejemplo en Balaena mysticetus la cabeza representa mas de 1/3
del largo corporal; Rugh & Shelden, 2009). Las diferencias observadas entre los resultados de este
analisis y las estimaciones realizadas por Bisconti (2000, 2002, 2003), probablemente estén
vinculadas con la diferencia en los métodos empleados. La metodologia propuesta por Pyenson &
Sponberg (20m), y aplicada en esta tesis, es mas rigurosa ya que integra modelos de regresion con
informacidn filogenética, lo cual aumenta la confianza de los resultados. Sin embargo es necesario
continuar trabajando en el desarrollo de este tipo de metodologias y hacerlas extensivas a otros

grupos de cetdceos, por ejemplo los arqueocetos, para de esta forma llegar a estimaciones que
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presenten el menor grado de error posible y que brinden una base mas sélida para interpretar la
evolucion de este cardcter en los Neoceti. Asimismo en este tipo de estimaciones se debe poner
especial atencion en la morfologia esqueletaria de los taxones analizados, ya que en algunos casos
(i.e. Basilosaurus y Eomysticetus), esta se dispara notablemente del plan corporal tipico del resto del
grupo.

La evolucidn al gigantismo fue una de las tendencias evolutivas mas importantes dentro de
los misticetos (Fordyce & Barnes, 1994; MacLeod et al., 1993). En cuanto a la evolucién de este
caracter hay dos escenarios evolutivos propuestos: uno que sugiere una tendencia lineal de
incremento del LC, desde los misticetos dentados de pequeiio LC hasta los misticetos con barbas de
mayor LC (Fitzgerald, 2006), y otro que propone que la condicion primitiva para los misticetos es un
LC grande y que el largo corporal pequefio evolucion6 secundariamente en al menos dos linajes
(Aetiocetidae y Mammalodontidae) (Fordyce & de Muizon, 2001; Fitzgerald, 2010).

El mapeo de los LC obtenidos en esta tesis sobre el drbol evolutivo (i.e. cladograma calibrado
estratigraficamente) permiten elaborar un escenario alternativo a los anteriormente mencionados
(Fig. 6.3). Contrariamente a lo propuesto, la optimizacién del LC en un contexto mds extenso, esto es
ampliando el muestreo de las formas basales, indica que la explicacién mas parsimoniosa es que la
condicion primitiva dentro de los misticetos es un LC pequefio (<6m), a pesar de que el registro mas
antiguo de los misticetos (Llanocetus) tiene un LC >6m. Asimismo, otros resultados que se
desprenden de este analisis son:

1) La adquisicion del gigantismo no siguio un patron lineal y se adquiri6 al menos tres veces
en forma independiente en la historia evolutiva de los cetaceos, resultados que nos permiten aceptar
la hipotesis de trabajo planteada. La primera fue durante el Eoceno tardio en el Pelagiceti basal
Basilosaurus cetoides, la segunda fue hacia finales del Mioceno dentro de los balénidos (en el
ancestro Eubalaena-Balaena) y la tercera fue hacia finales del Plioceno en el ancestro de los
Balaenoptera-Megaptera-Eschrichtius robustus. Como fue sefialado por otros autores, durante el
Mioceno no se registran misticetos con LC mayores a los 1om (Pyenson & Sponberg, 2011);

2) Tanto en los Balaenidae como en los Balaenopteridae, se advierte al menos una reversion
en B. montalionis y en B. bonaerensis.

3) Dentro de los cetotéridos no se registran formas gigantes y el unico representante actual,
Caperea marginata, presenta un LC >6m;

4) Durante el Eoceno tardio se registra por primera vez la co-ocurrencia temporal de formas
con un LC chico (<6m), grande (6-12m) y gigante (>12m), con la presencia de los Pelagiceti basales
(Zygorhiza, Dorudon, Basilosaurus) y del misticeto basal Llanocetus. Durante el Oligoceno y el
Mioceno temprano se registran formas unicamente chicas, tales como Janjucetus, Aetiocetus,

Eomysticetus y Morenocetus. El Mioceno medio-tardio estuvo otra vez marcado por la co-ocurrencia
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de formas con distintos rangos de LC, especificamente chicas (Taxon A, Cetotherium y Piscobalaena)
y grandes (Diorocetus y Pelocetus). En los balenopteroideos la tendencia al aumento del LC ya estaba
establecida en el Mioceno medio, mds tempranamente que en los balénidos donde esta tendencia se
observa recién en el Plioceno temprano (Fig. 6.3). El Mioceno medio representa el hiato mas
importante en el registro fésil de los balénidos, por lo cual habria que considerar que estd ultima
observacion podria vincularse a un sesgo en el registro fésil. Durante el Plioceno temprano se
registra la co-ocurrencia de balénidos grandes (<12m, como Balaenella y Balaenula) y gigantes (E.
shinshuensis)

5) En lo que respecta especificamente a la evolucidon del LC de los balénidos, el escenario que
surge a partir de los resultados obtenidos es el siguiente:

a) la condicion primitiva dentro de los Balaenidae es un LC pequefio (<6m), presente
en los taxones basales Morenocetus y Taxon A, reteniendo de esta forma la condicidon
ancestral de los Mysticeti;

b) a partir del Plioceno temprano se observa una tendencia al aumento del LC;

c) la primera aparicion del gigantismo ocurre en el Plioceno temprano con Eubalaena
shinshuensis;

d) durante el Plioceno se produjo la co-ocurrencia de formas de distintos LC (en un
rango entre los 6 y los 12m), que culminé con la extincion de las formas mas pequeiias hacia
finales del Plioceno;

e) hasta el momento no hay evidencia de que en el Mioceno coexistieran balénidos de
distintos LC.

Este escenario evolutivo difiere en algunos aspectos con el planteado por Bisconti (2003;
2005). Este autor sugiere que la evolucién del LC en los balénidos estuvo marcada por la co-
ocurrencia durante el Plioceno temprano de formas pequenas y de formas gigantes, que culminé con
la extincion de las formas pequeiias hacia finales del Plioceno y el advenimiento de formas gigantes.
Como se menciono6 previamente, los resultados de esta tesis sugieren que B. astensis y Balaenella
presentan un LC mayor al previamente estimado y no se considera a estos taxones como balénidos
pequeiios, comparables a Morenocetus y al Taxén A, sino como un estadio de LC intermedio entre
las formas basales y las formas modernas.

¢Cuadles son las ventajas evolutivas del gigantismo?. La respuesta a esta pregunta es un tema
complejo de abordar, ya que el tamafno corporal esta relacionado con multiples variables, entre ellas
las metabdlicas, fisioldgicas y ecoldgicas (Schmidt-Nielsen, 1984; Damuth & MacFadden, 1990).
Entre los beneficios que se han propuesto para el aumento del tamafio corporal figuran: el
incremento en el éxito de apareamiento, mayor longevidad y como estrategia antipredatoria (Hone

& Benton, 2005). Los resultados de esta tesis sugieren que el patron de evolucién del LC, no sélo de
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los balénidos sino también de los misticetos, es muy complejo, no lineal, y que el gigantismo ha
ocurrido en los principales linajes, excepto en los cetotéridos, en mas de una ocasion. El gigantismo
representa un costo energético muy grande para los organismos ya que implica un aumento en la
cantidad de alimento y agua consumida, se invierte mucha energia en la regulacién térmica, y se
prolongan los tiempos de desarrollo (pre y postnatal). Estos aspectos repercuten en tasas de
evolucion mas bajas, limitando la habilidad de los organismos a afrontar cambios bruscos en el
ambiente, y haciéndolos mas susceptibles a la extincion (Hone & Benton, 2005). En este contexto, la
hipotesis antipredatoria ante la co-existencia con grandes tiburones propuesta por algunos autores
(Bianucci et al., 2000; Bisconti, 2003) podria resultar en una sobresimplificacién de una situaciéon
mas compleja, que probablemente estuvo influenciada por una combinacidn de factores ecoldgicos y
evolutivos. Futuros estudios que integren informacion neontoldgica, particularmente fisioldgica,

permitirdn indagar este aspecto.
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6.2 Morfologia de la region nasal y

respiracion

6.2.1 Introduccion

La region nasal es, junto con el oido, una de las regiones del craneo que experimentd mas
cambios a lo largo de la historia evolutiva de los cetaceos. Las notables transformaciones del
complejo nasal de los ceticeos, estdin muy bien documentadas en el registro fosil. Los principales
cambios estan relacionados con la migracion de la fosa nasal, desde una posicién anterior a una
postero-dorsal, con el consiguiente reacomodamiento de los huesos nasales, rostrales y occipitales
(Forydce & Muizon, 2001; Thewissen et al., 2009) (Fig. 6.4). Todas estas modificaciones permitieron
optimizar los ciclos de respiracidn, ya que de esta forma los orificios nasales asoman rapidamente
cuando el animal sale a la superficie a respirar. Esto evita un gasto de energia asociado con el
levantamiento de la cabeza para eliminar el agua de la superficie (Heyning & Mead, 1990; Reidenberg
& Laitman, 2008)

Dentro de este patron general de modificacion, los odontocetos presentan una mayor
complejidad que los misticetos. En los primeros, ademas de la migracion de las narinas, la region
nasal presenta un complejo de estructuras blandas (i.e. sacos nasales alrededor del pasaje nasal y una
estructura adiposa especializada, el melén) sin homologo en otros grupos de mamiferos. Estas
estructuras estan involucradas en la producciéon y transmision de sonidos de alta frecuencia
utilizados durante el proceso de ecolocalizacién (Norris, 1968; Cranford et al., 1996; Cranford, 2000;
Cranford & Amundin, 2004) El complejo de sacos nasales rodea el pasaje nasal y se encarga de
generar los sonidos de alta frecuencia, mientras que el meldn los concentra y transmite al medio
acudtico. Asimismo los sacos nasales también se encargan de recapturar el aire circundante, que se
utilizard en la préxima vocalizacién (Norris, 1968; 1969; Reidenberg & Laitman, 2008) (Fig. 6.1). Los
musculos faciales que rodean esta region estan hipertrofiados e involucrados en el control del
tamafio de los sacos aéreos, del diametro del pasaje nasal, la forma del melén y en el cierre del
pasaje nasal (Lawrence & Schevill, 1956; Mead, 1975).

Por el contrario, en los misticetos la region nasal conserva el patrén tipicamente mamaliano
(Eschricht & Reinhardt, 1866; Lawrence & Schevill, 1956; Henry et al, 1983; Cave, 1988; Heyning &
Mead, 1990). Esto probablemente ha llevado a que no se explorara en detalle la morfologia nasal de

este grupo. En particular, es escaso el conocimiento de la miologia de la regiéon nasal (Carte &
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Macalister, 1868; Allen, 1916; Schulte, 1926) y nulo el conocimiento de sus eventuales correlatos
oseos. En este contexto, se plate6 como objetivo de esta seccion inferir la morfologia de las
estructuras blandas de la region nasal de los balénidos extintos y contribuir al conocimiento de la

evolucion del sistema respiratorio en este grupo.

Los objetivos especificos e hipotesis de trabajo de esta seccion son:
1) Analizar los correlatos 6seos y la posicion de la apertura externa del pasaje nasal en la piel

(blowhole) y de la narina externa dsea en balénidos actuales.

Hipotesis de trabajo 1: la posicion del blowhole no tiene correlato 6seo en la fosa nasal.

2) Evaluar si durante la evolucién de los misticetos el desplazamiento postero-dorsal de la
narina dsea estuvo acompafado por un cambio en la localizacion del blowhole.

Hipdtesis de trabajo 2: la morfologia del complejo nasal de los misticetos, incluidos los

balénidos, se mantuvo estable y conservo el patron mamaliano a lo largo de la historia
evolutiva del grupo (i.e el blowhole se posiciona antero-ventralmente dentro de la narina

0sea).

3) Analizar la correlacién entre el tamafio de la fosa nasal (medido en ancho y largo) y el
tamario del craneo (medido en ancho y largo)

Hipotesis de trabajo 3: el tamaifio de la fosa nasal no estd correlacionada con el tamaifo del

craneo.

6.2.2 Materiales y métodos especificos

Para la exploracion de la anatomia de la region nasal se pudieron analizar como modelos
neontoldgicos Eubalaena australis (ejemplares 4-10 y 03-11), Caperea marginata (NMNZ TMP o11345)
y Balaenoptera bonaerensis (CNPMAMM 750) (capitulo 2).

Para la exploracién de la region nasal de los misticetos se seleccionaron 19 especies, 12
extintas y 7 con representantes actuales. En el caso de los misticetos extintos se seleccionaron sélo
aquellos con el craneo completo o casi completo, y en los balénidos, dado que ni en Morenocetus ni
el Taxdn A esta preservada la region nasal, se aproximoé a este tema mediante la exploracion del
balénido plioceno Balaenella brachyrhynus (NMB 42001).

El protocolo desarrollado para alcanzar los objetivos propuestos incluyo: la diseccion de la
region nasal de Eubalaena australis, y la caracterizacién de las estructuras blandas alojadas en la fosa

nasal; exploracion de los correlatos entre las estructuras blandas y la morfologia de la fosa nasal;
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analisis comparativo con los misticetos actuales Caperea y Balaenoptera bonaerensis; y el andlisis de
la correlacion entre la localizacion del blowhole y los pardmetros morfométricos de la fosa (i.e. largo
y ancho de la fosa). Cumplido con este protocolo se procedio a la exploracion del correlato dseo en
los representantes extintos de los misticetos.

La homologia de los musculos nasales entre los odontocetos y misticetos es dificil de
establecer dadas las profundas modificaciones en la region nasal en el primero de estos grupos
(Lawrence & Schevill, 1956; Mead, 1975; Huggenberger et al., 2009). Esa situaciéon se complica aun
mas cuando se tratan de establecer homologias entre los musculos de los cetaceos y de los mamiferos
terrestres. En este contexto, en esta tesis se utilizo el criterio topoldgico propuesto por Carte &
Macalister (1868) para la identificacion y nominacion de los musculos nasofaciales. Este criterio ha
sido adoptado en trabajos posteriores de la musculatura de los misticetos (Allen, 1916; Schulte, 1926).
Sin embargo, en futuros estudios es recomendable considerar la inervacién e irrigacién en la
identificacion de los musculos, y de esta forma testear de forma adecuada las homologias entre los
musculos nasofaciales de los cetdceos y de los mamiferos terrestres, asi como también entre
misticetos y odontocetos.

Debido a la gran cantidad de términos disponibles en la literatura sobre las estructuras de la
region nasal en los cetdceos y para evitar confusiones, se presentan en la Tabla 6.2 (Apéndice) los
términos, definicion y referencias de cada una de las estructuras analizadas.

La descripcion de las estructuras osteologicas asociadas al pasaje nasal se describieron en el
capitulo 4.

El analisis morfométrico se llevo a cabo mediante el andlisis de cuatro medidas craneales:
largo de la fosa nasal (LFN; medida desde el margen anterior de los nasales hasta el extremo mas
anterior de los premaxilares donde estos comienzan a confluir hacia el plano sagital del crdneo y
donde la superficie de los mismos cambia de cdncava a convexa); ancho de la fosa nasal (AFN;
tomada a nivel donde se registra el ancho maximo de la fosa), largo condilobasal (LCB; desde el
extremo mas anterior del rostro hasta el punto mas posterior de los cdndilos occipitales) y ancho
bizigomatico (ABZ; entre los extremos mas laterales de ambos procesos zigomaticos del escamoso)
(Fig. 6.5). Las cuatro variables fueron logaritmizadas (base 10) para convertir la relaciéon entre esas
variables de una funcion exponencial (Y=aWb) a una funcion lineal (Log Y=log a + b log W) y reducir
la dispersidn asociada con el alto valor de los datos. Se efectu6 un andlisis de regresion del eje mayor
reducido o estandarizado (SMA, “standarized major axis”) ya que se considera uno de los
métodos mds apropiados para aproximaciones alométricas (Warton et al., 2006)

El software utilizado en los analisis estadistico es el PAST v. 2.17 (Hammer et al., 2001).
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6.2.3 Resultados

6.2.3.1 Anatomia de la region nasal en Eubalaena australis.

El pasaje nasal se define como todo el corredor de aire entre los blowholes y las narinas
internas. Los blowholes constituyen la apertura externa del aparato respiratorio en la piel. Dicho
orificios son pares, simétricos, y ubicados sobre la superficie dorso-posterior de la cabeza, a cada lado
del plano sagital del craneo (a 440 mm del extremo anterior del rostro en el ejemplar 03-1 y al 630
mm en el ejemplar 04-10) (Fig. 6.6 A). Los blowholes se ubican a nivel de la mitad posterior de la fosa
nasal (fosa en la superficie dorsal del craneo, formada por el premaxilar, el vomer, el nasal y el septo
nasal), donde esta presenta su ancho maximo. En vista dorsal, los blowholes estan definidos por un
margen interno o medial y un margen externo o lateral que son semicirculares con la superficie
concava orientada lateralmente, y ambos estan separados medialmente por un surco en la piel. En
algunos especimenes se observan pelos en posicion posterior a los blowholes (Fig. 6.6B). Por debajo
de la capa de tegumento que cubre el blowhole hay una capa de grasa muy gruesa ubicada en
posicién anterior al margen externo del blowhole. Esta capa de grasa presenta una estructura mas
firme y fibrosa que la grasa que cubre el resto del cuerpo y forma una protuberancia redondeada
sobre la superficie dorsal de la cabeza, en posicion anterior al margen externo del blowhole (Fig. 6.7).
Cada blowhole desemboca ventralmente dentro de un vestibulo que conecta postero-ventralmente
con la cdmara nasal (Tabla 6.2). El vestibulo se define como la cavidad generada por la apertura del
blowhole, la cual estd ubicada inmediatamente debajo de éste ultimo, para el pasaje del aire hacia el
pasaje nasal ventral (Tabla 6.2). La superficie interna del vestibulo estd cubierta de un epitelio
negro, delgado y levemente plegado, el cual se vuelve rosado hacia la porcion péstero-ventral del
pasaje nasal. El espacio de cada vestibulo estd ocupado por una masa de tejido, correspondiente a las
vdlvulas nasales (Fig. 6.8). Dichas valvulas estan formadas de tejido conectivo, grasa y musculatura
nasal y estdn cubiertas por un epitelio negro el cual es continuo con la pared ventral y lateral del
pasaje nasal.

En la porcién posterior del pasaje nasal, en posicion cercana a las narinas internas y sobre la
superficie dorso-lateral de los palatinos, se ubica una masa de tejido altamente vascularizado que
cubre la pared del pasaje nasal (Fig. 6.8). Macroscopicamente este tejido es similar a la red admirable
oftadlmica presente en el ojo de E. australis (Buono et al., 2012). Histolégicamente, este tejido esta
compuesto por una compleja red de vasos de arterias, arteriolas y capilares embebidas en tejido
conectivo (Fig. 6.9).

Musculatura nasofacial. En E. australis se identificaron los cuatro musculos nasales (m.
dilator de las narinas, m. constrictor de las narinas, m. retractor y m. depresor alae nasi) descriptos

por Carte & Macalister (1868, P: 238-239) en Balaenoptera acutorostrata. Un musculo nasal
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adicional, no descripto para esta ultima especie, se encontrd en E. australis (denominado aqui como
M. dilator de las narinas profundo) (Fig. 6.10; 6.11; 6.12).

M. dilator de las narinas superficial (Fig. 6.1 A, B): es el musculo mas superficial ya que se
encuentra inmediatamente por debajo de la capa de grasa subcutdnea. Es un musculo muy delgado y
se origina posteriormente en la superficie anterior del proceso descendente del maxilar, y en
direccion anterior, a lo largo de la superficie lateral del maxilar via una aponeurosis muy ancha. Las
fibras se desarrollan en direccion medial por delante del blowhole y se insertan a lo largo de la
superficie del premaxilar. Las fibras musculares de este musculo tienen una disposicién irregular y
estan superpuestas una sobre la otra.

M. constrictor de las narinas (Fig. 6.1 A, D): se origina ventralmente en todo el margen
lateral de la fosa nasal; las fibras de desarrollan en direcciéon dorsal y se insertan via una aponeurosis
en la capa de grasa que se encuentra por debajo del margen externo del blowhole.

M. dilator de las narinas profundo (nuevo nombre) (Fig. 6.1 A, C): este musculo se
desarrolla en el plano medio entre el m. dilator y contrictor de las narinas. Es un musculo delgado
que se origina posteriormente en la region pdstero-dorsal del maxilar y premaxilar. Desde esta
region, las fibras se desarrollan antero-dorsalmente y se apoyan sobre la superficie lateral del m.
constrictor de las narinas para insertarse finalmente, via una aponeurosis en la capa de grasa, en la
linea sagital de la cabeza, anteriormente al blowhole.

M. retractor alae nasi (Fig. 6.1 A, E; 6.12): es un musculo pequefio situado en el margen
posterior del blowhole y las fibras estan orientadas dorso-ventralmente. Se ancla medialmente en el
margen posterior del cartilago nasal medial. Las fibras corren oblicuamente en direccién medio-
lateral ocupando la superficie posterior del cartilago nasal lateral y se inserta lateralmente via una
aponeurosis sobre el musculo constrictor de las narinas.

M. depresor alae nasi (Fig. 6.12): es el musculo nasal mas grande y profundo y ocupa toda la
superficie ventral de la fosa nasal y una pequefia porcion del pasaje nasal dorsal. Se origina del
extremo anterior de la fosa nasal sobre toda la superficie medial y ventral del premaxilar. Las fibras
corren posteriormente y estan orientadas oblicuamente en direccion dntero-dorsal. Se inserta
medialmente via una aponeurosis en el cartilago nasal medial y posteriormente en la grasa y piel que
recubre la valvula nasal. La separacion entre el m. constrictor de las narinas y el m. depresor alae nasi

no puede distinguirse ya que las fibras estan interdigitadas.

6.2.3.2 Analisis morfométrico

Las medidas utilizadas en el andlisis morfométrico se presentan en la Tabla 6.3. Los

resultados del andlisis de regresion “SMA” muestran una correlacidon positiva entre el largo del

tos

ice

o

de los mist

ion

la evoluc

Icancidas en

iocenos e imp

idos m

yé

eni

de los bal

ogicos

7

10

.

Aspectos Paleob

Capitulo 6




Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

craneo (LCB) y el tamario de la fosa nasal (LFN y AFN; r=0.90 y r=0.92 respectivamente), y entre el
ancho del craneo (ABZ) y el tamario de la fosa nasal (LFN y AFN; r=0.82 y r=0.94 respectivamente)
(Tabla 6.4 y 6.5). De los cuatro analisis de correlacion, el ABZ-AFN muestran el valor de correlacion
mas alto (r=0.94). Los resultados del andlisis de regresion muestran una relacion alométrica positiva
entre LCB y el AFN (b=1.28; la pendiente es significativamente distinta de 1 a un p<o.os). Por el
contrario, el ABZ y del AFN muestran una relacién isométrica (b=1.15; p=0.15). El LFN muestra un

incremento isométrico tanto con el LCB como con el ABZ (Fig. 6.13).
6.2.4 Discusion

Aspectos morfologicos del complejo nasal en los misticetos

Como resultado de la exploracion y andlisis de la anatomia blanda del modelo neontoldgico
seleccionado, Eubalaena australis, surgieron algunos aspectos interesantes en relaciéon con la
morfologia conocida en los balenoptéridos y en el cetotérido Caperea. Las principales diferencias que
se pueden puntualizar son aquellas vinculadas con las estructuras para expeler el agua del pasaje
nasal durante la respiracion, y la insercion y/o disposicion de los musculos nasales. En relacién al
primer aspecto uno de los desafios que enfrentan los cetdceos durante la respiracion es mantener el
agua fuera del pasaje nasal. Para ello desarrollaron una serie de estructuras tales como las valvulas
nasales, surcos, crestas y/o protuberancias alrededor de los blowholes. Las valvulas nasales sellan los
blowholes impidiendo la entrada de agua al pasaje nasal, y no se observaron diferencias en la
morfologia de estas estructuras en los tres grupos taxonémicos analizados (balénidos, balenoptéridos
y cetotéridos). En relacion con las otras estructuras para la deflexion del agua, en los balénidos los
blowholes se ubican sobre una protuberancia muy desarrollada formada por grasa y musculatura, lo
cual, junto con un rostro muy arqueado, favorece que los blowholes tengan una posicién alta en la
cabeza (Fig. 6.7). Ademds presentan un surco medial entre ambos blowholes y una cresta anterior
que ayuda a expeler el agua de la superficie dorsal de la cabeza. En los balenoptéridos, que presentan
un rostro plano que favorece la acumulacion de agua con mayor facilidad, la protuberancia tiene un
desarrollo menor en comparacion con los balénidos. Sin embargo, en este grupo se observan una
serie de crestas en “V” sobre la superficie dorsal del rostro, localizadas anteriormente a los blowholes,
que favorecen que el agua se escurra de la cabeza en forma eficiente. En Caperea, cuyo rostro tiene
un arqueamiento intermedio entre los balénidos y los balenoptéridos, los blowholes se ubican sobre
una protuberancia de grasa y musculatura de menor desarrollo que en los balénidos. Al igual que en
este ultimo grupo, hay un surco poco pronunciado entre los blowholes. En este contexto, un patron
comun a los representantes de los tres grupos principales de misticetos, es la presencia de grasa por

debajo del blowhole formando una protuberancia.
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A pesar de que la organizacion general de los musculos nasales es similar entre los balénidos
y los balenoptéridos, existen algunas diferencias. En los balenoptéridos el m. constrictor se origina
en el extremo anterior de la fosa temporal y sobre la superficie dorsal del maxilar. Su insercion
anterior se ubica sobre la superficie dorsal del cartilago mesorostral y la posterior en el margen
externo del blowhole y sobre la superficie dorsal del maxilar (Carte & Macalister, 1868, P: 239). Por el
contrario, en Eubalaena australis el origen de este musculo estd restringido al premaxilar y se inserta
en el margen externo del blowhole. En los balenoptéridos el m. constrictor se desarrolla en direccion
antero-posterior (a diferencia de E. australis que es dorso-ventral), en posicion lateral a los blowholes
y forma una estructura convexa en vista dorsal; como resultado este musculo no forma una
protuberancia acentuada por debajo de los blowholes como la observada en E. australis. Por otro lado
en los balenoptéridos el m. retractor alae nasi se origina de la porcion antero-lateral del frontal, las
fibras se dirigen anteriormente y se insertan en los cartilagos nasales. En E. australis este muasculo
estd restringido a los cartilagos nasales y nunca se inserta en el frontal. El m. dilator de las narinas
superficial y el m. depresor alae nasi tienen una disposicion similar en ambos taxones.

Las diferencias observadas en los sitios de insercion de la musculatura nasal entre balénidos y
balenoptéridos pueden estar vinculadas con la anatomia dispar que presenta el craneo de estos dos
grupos. En los balenoptéridos el rostro es plano, con un maxilar ancho y un proceso ascendente del
maxilar pronunciado brindando una superficie amplia de anclaje para el m. constrictor. Por el
contrario, en los balénidos, el rostro esta comprimido transversalmente y arqueado; como resultado
el maxilar es muy angosto y la superficie mayor de insercion para el m. constrictor estd en el
premaxilar.

Por otro lado, el m. dilator profundo identificado en Eubalaena australis no fue reportado por
Carte & Macallister (1868) en Balaenoptera acustorostrata. Esto puede estar relacionado con que no
se haya podido identificar en la diseccion, ya que se trata de un musculo muy delgado, o que este
musculo no esté presente en los balenoptéridos. Nuevos estudios donde se explore en detalle la
miologia nasal de los balenoptéridos, asi como también de Caperea marginata, ayudaran a resolver
esta problematica.

En Eubalaena australis durante la respiracion cada blowhole cambia desde un contorno en
forma de media luna (cuando esta cerrada) a un contorno oval (cuanto esta abierto). El margen
interno del blowhole permanece rigido, debido a la presencia de los cartilagos nasales, mientras que
el margen externo se mueve libremente para abrir y cerrar el blowhole. La capa de grasa que se
encuentra por debajo del margen externo del blowhole tiene una estructura firme y fibrosa y brinda
soporte y anclaje a los musculos nasales implicados en los movimientos de apertura y cierre del
blowhole.

En Eubalaena australis el movimiento del blowhole se produce por la accion de cinco
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musculos nasales. Por un lado la apertura de la parte dorsal del pasaje nasal (el blowhole y el
vestibulo) se produce por la contraccidon del m. dilator de las narinas superficial y m. dilator de las
narinas profundo, los cuales traccionan del margen externo del blowhole latero-ventralmente. La
apertura de la porcion ventral del pasaje nasal se produce por la contraccion del m. depresor alae
nasi, el cual tracciona la valvula nasal anteriormente. La accion simultdnea de estos tres musculos
permite la dilatacién del lumen del pasaje nasal durante los ciclos de inhalacién y exhalacién. El
cierre del pasaje nasal se produce por la relajacion del musculo depresor alae nasi y por la
contraccién del m. constrictor de las narinas y m. retractor alae nasi. La relajacién del m. depresor
alae nasi permite que la valvula nasal vuelva a su posicion dentro del lumen del pasaje nasal.
Asimismo, la contraccién simultdnea del m. constrictor y del m. retractor alae nasi comprime el
margen interno y externo del blowhole, cerrando el pasaje nasal, sellando el blowhole y evitando la
entrada de agua mientras el animal se sumerge.

Otro resultado destacado del andlisis de Eubalaena australis, es la presencia de un tejido
fuertemente vascularizado revistiendo el pasaje nasal. La estructura macro y microscopica de este
tejido es semejante a las redes admirables. Estas ultimas son complejos de redes vasculares formadas
por arterias, venas o ambas que rodean o cubren parcialmente al ojo, paladar, encéfalo, térax,
foramen mandibular, seno pterigoideo, oido y columna vertebral (Nagel et al., 1968; Geisler & Luo,
1998; Pfeiffer & Kinkead, 1990; Buono et al., 2012; Ford et al., 2013). Hasta el desarrollo de esta tesis, la
presencia de una red admirable revistiendo el pasaje nasal no habia sido identificada en ningun otro
misticeto.

La funcién de las redes admirables ha sido ampliamente discutida en la literatura, y se ha
sugerido que actuan en la modulaciéon y amortiguacion de las fluctuaciones en el flujo sanguineo
hacia el sistema nervioso central durante el buceo, como reservorio de oxigeno y/o para regular la
temperatura corporal (Geisler & Luo, 1998; Ninomiya & Yoshida, 2007; Ford et al., 2013). Teniendo en
cuenta que en los misticetos, a diferencia de lo que ocurre en los mamiferos terrestres, el
calentamiento del aire que entra al pasaje nasal no involucra los etmoturbinales, ya que estan muy
reducidos, otra estructura debe cumplir con esta funcién. En este contexto se propone que una de las
funciones del tejido vascular que reviste el pasaje nasal en Eubalaena australis sea el calentamiento
del aire, o que, como otras redes admirables, sirva como reservorio del aire excedente que es
movilizado durante el colapsamiento de los pulmones. Las hipotesis aqui planteadas requeriran de

futuros estudios, especialmente microanatomicos y fisioldgicos, para su contrastacion.

Aspectos evolutivos del complejo nasal de los misticetos

Los resultados del estudio de la morfologia de la region nasal (blanda y 6sea) permitieron
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localizar la posicidn del blowhole en la fosa nasal. Tanto en Eubalaena australis, Caperea marginata,
como en Balenoptera bonaerensis el blowhole esta localizado en la mitad posterior de la fosa nasal,
donde esta presenta su ancho maximo. Dado que esta muestra abarca representantes de los tres
grandes clados de misticetos con representantes actuales, en el marco de esta tesis se asume que
esta condicidn es representativa de los misticetos. Con base en lo anteriormente expuesto se rechazo
la hipotesis de trabajo 1y se considera que el ancho maximo de la fosa nasal es un buen correlato de
la posicion del blowhole.

En los cetdceos es de amplio conocimiento que la narina externa o6sea migré postero-
dorsalmente en el crdneo a lo largo de la evolucion. La narina 6sea migré desde una posicion
anterior, tipicamente mamaliana, en los paquicétidos, ambulocétidos y remingtonocétidos, hasta
una posicidn pdstero-dorsal en los Pelagiceti (Thewissen & Bajpai, 2001; Thewissen et al., 2009) (Fig.
6.4). Asimismo, dentro de los misticetos el grado de retraccion de las narinas es variable. En los
misticetos basales Janjucetus y Aetiocetus weltoni, y en los balenopteroideos Diorocetus hiatus y
Aglaocetus patulus, la narina externa 6sea estd mas retraida que en los basilosauridos, con el
margen posterior de la misma ubicado en posicion anterior a las muescas anterorbitales. Esta
condicion es extensiva a los balénidos extintos (Balaenella NMB 42001) y a los taxones actuales
(Eubalaena y Balaena) asi como también a Caperea. Algunos cetotéridos (e.g. Piscobalaena nana), los
balenoptéridos y los escrictidos, presentan una condicion de retraccién de la narina externa dsea
mas pronunciada aun, con el margen posterior de la misma ubicado al mismo nivel o posterior a las
muescas anterorbitales.

Ademas de un cambio en la posiciéon de la narina externa o6sea, otro aspecto relevante a
mencionar es el cambio en la morfologia de esta estructura a lo largo de la historia evolutiva de los
misticetos. En este sentido, el proceso de retraccidon de la narina désea estuvo acompafiado por el
desarrollo de una fosa nasal profunda y elongada en la superficie dorsal del craneo. El primer grupo
en el que se registra el desarrollo de la fosa nasal es en los basilosauridos, en los cuales la fosa es
profunda y su contorno en vista dorsal es en forma de lagrima (angosta anteriormente y ancha
posteriormente), condicién que se mantiene y acentiia mas en los misticetos.

En contraposicién con el amplio conocimiento sobre la migracion de la narina 6sea en el
craneo de los misticetos, la posicion relativa del blowhole dentro de la fosa nasal no habia sido
previamente indagada. La posicion pdstero-dorsal del blowhole dentro de la fosa nasal de los
misticetos descripta en esta tesis se contrapone con la regla aceptada como invariante, no sélo en los
mamiferos sino también en los amniotas. En este sentido se ha propuesto que en los amniotas la
narina externa blanda se ubica anterior o antero-ventral dentro de la narina externa dsea (Witmer,
2001). En este contexto, si tal como lo indican los resultados de esta tesis en los balénidos,

balenoptéridos y cetotéridos, el ensanchamiento posterior de la narina dsea coincide y marca (=
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correlato 6seo) el emplazamiento del blowhole, entonces es posible explorar este caracter en un
marco evolutivo. La exploracion de este correlato en los grupos analizados sugiere que la migracion
posterior de la narina externa 6sea y la formacion de la fosa nasal, estuvo acompafiada del
desplazamiento poéstero-dorsal del blowhole dentro de la fosa nasal, condicion ya adquirida en los
primeros cetaceos completamente acuéticos (basilosauridos del Eoceno medio-tardio). Sobre esta
base se rechaza la segunda hipétesis de trabajo planteada.

La retraccion y dorsalizacion de las narinas externas oseas y del blowhole podria estar
relacionada con la optimizacion de los ciclos respiratorios. Por un lado permite la respiracion
minimizando el gasto energético implicado en elevar la cabeza fuera del agua y por otro acorta
significativamente la longitud del pasaje nasal, permitiendo una ventilacién mas rapida.

Como se mencion6 anteriormente, dentro del crown Mysticeti, la retraccion de la narina dsea
y del blowhole es mas acentuada en los balenoptéridos, que en los balénidos y cetotéridos (Caperea).
Los balénidos y Caperea presentan un disefio corporal (i.e. contorno poco hidrodinamico, aletas
pectorales y caudal grandes) que ha sido relacionado con un modo de natacion de baja velocidad y
vinculado con la alimentacion por filtracion pasiva (Webb, 1984; Webb & de Buffrenil, 1990;
Woodward et al., 2006). Por el contrario el disefio corporal de los balenoptéridos (e.g. cuerpos muy
hidrodindmicos, aletas pectorales y caudal reducidas) ha sido asociado con un método de natacion
mas rapido, que resulta eficiente para la alimentacion por filtracion activa o engullido (Fish & Battle,
1995; Woodward et al., 2006). Las evidencias reunidas permiten elaborar como hipotesis, que la
retraccion mas acentuada en los balenoptéridos esté vinculada con alcanzar una mayor eficiencia en
la respiracidon durante los ciclos de natacidn rapida caracteristicos de estos misticetos, especialmente
durante las maniobras de alimentacidon. Esta hipdtesis requerirda de evidencias futuras para su

contrastacion.

Analisis morfométrico

De todos los pardmetros morfométricos analizados, el de mayor interés es el ancho maximo
de la fosa nasal. Como se describié anteriormente, el espacio entre el blowhole y la fosa nasal estd
ocupado por la musculatura que acciona las valvulas de apertura y cierra del blowhole, por lo tanto el
ancho maximo de la fosa nasal no es sdlo un correlato de la posicion del blowhole sino también del
tamarfio de los musculos que accionan sobre esta estructura. De este modo, un aumento del ancho
de la fosa nasal podria vincularse a un mayor desarrollo de la musculatura nasal y, por lo tanto, a un
aumento del tamarfio del blowhole. De las variables analizadas es, precisamente, el ancho de la fosa
nasal el que mostré una correlacion mas alta con el largo (r=0,93) y el ancho del craneo (r=0,94)

(Tabla 6.4; 6.5; Fig. 6.13), con lo cual se acepta la tercera hipdtesis de trabajo planteada. Asimismo, el
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analisis morfométrico muestra una relacion alométrica positiva entre el ancho de la fosa nasal y el
largo del craneo (Tabla 6.4).

Los resultados obtenidos en esta tesis indican que el ensanchamiento de la fosa nasal a lo
largo de la evolucion de los misticetos estaria relacionado con el mayor desarrollo de los musculos
nasales, particularmente de los que abren y cierran el blowhole, sugiriendo asi un incremento en el
tamafio relativo de esta ultima estructura. Esto ultimo pudo estar vinculado a los cambios en los
requerimientos fisioldgicos relacionados con el aumento en el tamafo corporal, como asi también
con la adquisiciéon de un buceo mas eficiente. El mayor problema que enfrentan los animales de
respiracion pulmonar durante el buceo, es la disminucién en la tension arterial del oxigeno (hipoxia)
y el aumento en la tension arterial del didxido de carbono (hipercapnia). Este problema se resuelve
capturando mayor cantidad de oxigeno y usandolo de forma mas eficiente (Blix & Folkow, 1983). En
este contexto un blowhole de mayor tamarfio posibilitd, no sélo un incremento en el volumen de aire
intercambiado durante la respiracidn, sino también una ventilacion mas rdpida de los pulmones,
reduciendo de esta forma los riesgos de hipoxia y de hipercapnia. La contrastacion de estas hipotesis

requerira el desarrollo de lineas de investigacidn futuras.
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6.3 Organos de los sentidos

6.3.1 Ojo

6.3.1.1 Introduccion

Las capacidades visuales se pueden medir en términos de sensibilidad (esto es la capacidad
de ver en condiciones de baja luminosidad) y de agudeza (capacidad de resolver detalles finos de la
imagen), las cuales dependen de la estructura, tamafo y propiedades oOpticas del ojo (Walls, 1942;
Humphries & Ruxton, 2002). La sensibilidad visual estd determinada por el numero f, el cual
depende de la longitud focal (distancia desde el punto posterior de la lente hasta la retina; If) y del
didmetro de la pupila dilatada (Dpd) (f= [/Dpd). La agudeza visual estd vinculada con la distancia
focal (Iy) y la distancia entre las células fotorreceptoras de la retina (dr) (R=l/2d,) (Humphries &
Ruxton, 2002).

En el caso de las formas extintas, las aproximaciones posibles al tema de las capacidades
visuales estan limitadas a la reconstruccion del globo ocular (largo, ancho y distancia focal) a través
de la busqueda de correlatos dseos. En los reptiles y en las aves extintas los anillos escleroticos se
han utilizado como un buen proxy para reconstruir el globo ocular, y de esta manera estimar
parametros visuales (e.g. Motani et al., 1999; Fernandez et al., 2005; Schmitz, 2009; Herrera, 2012).
Los mamiferos carecen de anillos escleroticos y, por lo tanto, la estimacidén de parametros visuales en
taxones extintos se efectu6 a partir del analisis del tamafo de la orbita y del foramen 6ptico, los
cuales resultaron buenos indicadores (Kay & Kirk, 2000). En los cetaceos estas aproximaciones no
son del todo validas debido a que la pared posterior de la érbita esta abierta. En el caso particular de
los misticetos, las contribuciones que abordaron este tema son escasas, entre las que se destacan
Fitzgerald (2006), Demeré & Berta (2008) y Marx (2010). En estos estudios las inferencias en cuanto
al tamaiio del globo ocular se efectuaron sobre la base de la relacion entre el tamafio de la drbita y el
ancho bizigomatico del craneo. Sin embargo, estos estudios carecen de un andlisis anatomico
detallado de la regidn orbital, donde se explore la existencia de correlatos entre las estructuras éseas

y las blandas.

Los objetivos especificos e hipodtesis de trabajo de esta seccion son:
1) Explorar la anatomia 6sea y blanda de la region orbital de E. australis con el fin de buscar
correlatos 6seos que permitan reconstruir el globo ocular y el nervio dptico en los balénidos

miocenos y en otros misticetos extintos.
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Hipotesis de trabajo 1: la dérbita y el canal dptico son correlatos 6seos validos del tamario del

globo ocular y del nervio optico respectivamente.
2) Analizar los resultados obtenidos en el contexto de la historia evolutiva de los balénidos.

Hipoétesis de trabajo 2: en los balénidos, al igual que en todos los misticetos, hubo una

tendencia a la reduccion del globo ocular y del nervio 6ptico, indicando una disminucién de

las capacidades visuales a lo largo de la historia evolutiva del grupo.

6.3.1.2 Materiales y métodos especificos

Para estudiar la morfologia del ojo y estructuras periorbitales de E. australis in situ y explorar
la presencia de correlatos 6seos, se disecciond la zona orbital de los siguientes ejemplares: 01-09,04-09,
01-10, 02-10, 03-10, 04-10, 02-11 y o3-11 (Capitulo 2). Asimismo para los estudios anatomicos y
morfométricos del globo ocular, se analizaron 32 muestras de ojos (26 provenientes de crias, 4 de
adultos y dos de individuos de largo corporal desconocido) que fueron colectadas en su mayoria y
donadas para su estudio por el programa de Monitoreo Sanitario Ballena Franca Austral a lo largo de 7
anos (2003; 2006-201) y algunas por la tesista. Las muestras fueron congeladas en una camara fria a -
20 °C en el Centro Nacional Patagonico, y se estudiaron congeladas para evitar el colapso y/o deterioro
de algunas estructuras del ojo. La informacion obtenida de Eubalaena australis fue comparada con
aquella disponible en la literatura del balénido Balaena mysticetus (Zhu et al., 2001), asi como también
con la proveniente de otros misticetos diseccionados por la tesista (i.e. Caperea marginata y
Balaenoptera physalus; capitulo 2)

Para los estudios histoldgicos se utilizo una muestra de ojo (080910-PV-Ea 06), la cual fue
cortada transversalmente (i.e. plano vertical que corta a través del eje longitudinal del ojo in situ y lo
separa en una seccién anterior y otra posterior) para realizar cortes delgados de diversas estructuras
intraoculares (cornea, iris, esclera, lente, retina y coroide). Los procedimientos de fijaciéon y coloracion
de las muestras histologicas fueron detallados en el capitulo 2. La terminologia utilizada en esta
seccion sigue la propuesta por Zhu et al. (2001) y la Nomina Anatomica Veterinaria (2012). En la Fig. 2.1
se muestran los planos de orientacidon del cuerpo de los balénidos que seran utilizados para orientar
las estructuras del ojo in situ.

Con el objetivo de determinar si el tamafio de la drbita se relaciona con el tamafio del globo
ocular, se tomaron en dos ejemplares (071210-PV-Eao2; 082210-PV-Ea 1) las siguientes medidas: largo
del globo ocular (LGO), alto del globo ocular (AIGO); largo de la drbita (LO) y alto de la drbita
(AO). Por otro lado, con el objetivo de determinar la relacion entre el tamarfio del globo ocular y la
cdérnea con el tamarfio corporal (medido como el largo corporal) se obtuvieron cinco medidas de 29

ejemplares que incluyen: ancho del globo ocular (AnGO), largo del globo ocular (LGO), alto del
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globo ocular (AIGO), largo de la cornea (LCO) y alto de la cornea (AICO) (Fig. 6.14). Estas variables
fueron logaritmizadas (base 10) para convertir la relacion entre esas variables de una funcion
exponencial (Y=aWb) a una funcién lineal (Log Y=log a + b log W) y reducir la dispersion asociada
con el valor alto de los datos. Se efectu6 un andlisis de regresién del eje mayor reducido o
estandarizado (SMA, “standarized major axis”) ya que se considera uno de los métodos mas
apropiados para aproximaciones alométricas (Warton et al., 2006).

Para explorar uno de los pardmetros visuales en Eubalaena australis, esto es la sensibilidad
visual, se estimé el numero f en el ejemplar cria 071210-PV-Ea 02, a través de la relacion entre la
longitud focal o distancia nodal posterior (PND) y el didmetro de la pupila dilatada (Humphries &
Ruxton, 2002) (Fig. 6.14) . Debido a que el ojo de los cetdceos es emétrope en el agua, el largo focal
se midio desde el centro de la lente hasta la retina (Mass & Suppin, 2002; 2007). El didmetro de la
pupila dilatada se estimé como el 90% del diametro de la lente (Hughes, 1977).

Los analisis estadisticos fueron efectuado en el programa PAST versién 2.17 (Hammer et al.,

2001).
6.3.1.3 Resultados

6.3.1.3.1 Anatomia del ojo y estructuras periorbitales de

Eubalaena australis.

Posicion del ojo. En Eubalaena australis, como en otros misticetos, los ojos estan ubicados
lateralmente en la cabeza por detras de la comisura de la boca. Al igual que en Balaena mysticetus
(Zhu et al.,, 2001), el globo ocular estd protruido y ubicado por fuera de la orbita (formado en
E.australis por el frontal, el yugal, el lagrimal, el maxilar y el escamoso) (Fig. 6.15). Las medidas del
globo ocular y de la orbita obtenidas en dos ejemplares (071210-PV-Ea 02 y 082210-PV-Ea 11)
muestran que el largo antero-posterior y el alto dorso-ventral del globo ocular representan un 50 y
un 44% en 071210-PV-Ea 02 y un 52 y un 67% en 082210-PV-Ea 11, respectivamente del tamarfio de la
orbita (Tabla 6.6), lo cual sugiere que el tamaiio de estas dos estructuras no estan relacionadas.

Estructuras periorbitales. El globo ocular estd rodeado por el parpado dorsal y el ventral
lo cuales forman el margen de la apertura palpebral. La apertura palpebral es la apertura del ojo y
representa 1/3 del largo de la fisura palpebral, de la misma forma que se observa en Balaena
mysticetus (Zhu et al., 2001) (Fig. 6.16A). La piel por encima del globo ocular es mds clara y marca el
sitio de desarrollo de las callosidades (Fig. 6.16B). El parpado dorsal esta delimitado por un surco
dorsal mientras que el parpado ventral estd delimitado por un surco ventral menos acentuado, y
ambos estdn orientados dntero-posteriormente. En algunos ejemplares se observa un tercer surco,

menos pronunciado, en el parpado dorsal (Fig. 6.16C). En seccion medial, la piel es delgada en los
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parpados y gruesa en los surcos. Rodeando la fisura palpebral y por debajo de la piel de los parpados
se observan las fibras del m. orbicularis oculi las cuales estan embebidas en la capa de grasa
subcutdnea (Fig. 6.17). Una vez retirados los parpados y la musculatura palpelbral, queda expuesto el
globo ocular el cual se encuentra rodeado por tres capas de grasa. Dichas capas se corresponden
con aquellas descriptas en B. mysticetus (Zhu et al., 2001), pero se observan algunas diferencias en el
grosor de las mismas entre los adultos y las crias asi como también dentro de estas dos categorias de
edad analizadas. La capa externa estd muy desarrollada y rodea el globo ocular y la drbita; la capa
media se ubica entre el m. retractor bulbi y los otros musculos extraoculares, y la capa interna se
ubica entre el m. retractor bulbi y la vaina que recubre al nervio 6ptico (Fig. 6.15; 6.18). En las crias la
capa externa se dispone alrededor de la orbita formando una estructura circular que rodea el ojo, y
presenta variaciones en el grosor entre los especimenes analizados. Asimismo, la estructura
macroscopica de esta capa de grasa es firme, lo cual se relaciona con la abundante cantidad de fibras
colagenas y la ausencia de adipocitos que caracteriza la dermis de E. australis (Reeb et al., 2007) (Fig.
6.8 A-B). Mas profundamente dentro de la capa externa, la grasa tiene una coloracion rosada
debido a un aumento en la cantidad de vasos sanguineos. La capa interna esta presente en algunas
crias, como una capa muy delgada de grasa entre el m. retractor bulbi y la vaina que rodea al nervio
optico, la cual se inserta lateralmente en la esclera del globo ocular y medialmente en el m. retractor
bulbi. Esta capa presenta una estructura mas laxa que la capa externa, lo cual puede estar
relacionado con la presencia de menor cantidad de fibras coldgenas y una mayor cantidad de
adipocitos (Fig. 6.18 C-D). Asimismo el grosor de la capa interna no es uniforme, y se dispone en
forma de depositos aislados alrededor del m. retractor bulbi. La capa media esta presente sdlo en tres
crias (091410-PV-Ea 19; 071910-PV-Ea o1; 102710-PV-Ea33). El grosor relativo de la capa de grasa
interna y media sumadas es menor a la mitad del grosor de la capa externa.

En los adultos, debido a que no pudieron realizarse disecciones in situ, no pudo constatarse la
presencia de la capa externa de grasa periorbital. Con respecto a la capa media e interna sdlo se
observaron bien desarrolladas en un ejemplar (080310-PV-Ea 05). En este individuo la capa interna es
gruesa y rodea la vaina del nervio dptico, y se inserta lateralmente sobre la esclera del globo ocular
(Fig.6.19). La capa media estd incompleta, ya que parte se perdio durante el proceso de extraccion del
globo ocular, y se inserta lateralmente en la superficie medial de la conjuntiva palpebral. Estas dos
capas de grasa presentan una estructura laxa al igual que en las crias. Llamativamente, en los otros
adultos analizados (091410-PV-Ea 19; 071910-PV-Ea o01; 102710-PV-Ea33), estas capas de grasa son muy
delgadas y estan poco desarrolladas.

Globo ocular. En E. australis el globo ocular estd comprimido latero-medialmente: el largo

antero-posterior y el alto dorso-ventral es mayor al ancho latero-medial. El valor promedio para
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AnGO: LGO y AnGO: AIGO es 0.61 en ambos casos.

La membrana conjuntiva bulbar es una membrana delicada y muy delgada (~0.20 mm en
081709-PV-Ea) que cubre la superficie lateral del globo ocular y forma un anillo negro (o gris en
algunos individuos) alrededor de la cérnea que se denomina membrana conjuntiva bulbar
pigmentada (Fig. 6.20 A, C). Por fuera de este anillo oscuro, la conjuntiva bulbar se inserta
fuertemente en la superficie de la esclera y es de coloracion roja debido a una alta vascularizacion. A
~17 mm (en 081709-PV-Ea 09) de la unidén entre la cérnea y la esclera, la conjuntiva bulbar es mas
gruesa y se refleja como conjuntiva palpebral, la cual recubre los parpados internamente (Fig. 6.20B).

La cérnea es mas larga antero-posteriormente (LCO) que alta dorso-ventralmente (AlCO),
con una media de AICO: LCO=o0.71 (Fig. 6.20C). La superficie externa de la misma estd levemente
curvada en vista dorsal, y como en otros cetaceos, es mas gruesa en la periferia que en el centro
(grosor de la cornea en el centro: 1.1 mm; grosor de la cornea en la periferia: 2.4 mm; ejemplar o71210-
PV-Ea 02). Histologicamente, la capa externa de epitelio que forma la cérnea se perdié durante el
proceso de fijacion (sdlo se observa en algunos sectores) pero la capa mds interna, correspondiente a
la capa de Bowman, pudo ser identificada (grosor ~15pum). El grosor del estroma es menor hacia el
centro ~86oum de la cdrnea que en la periferia (~1,730pm) y contiene un gran numero de fibras de
coldgeno que se disponen en forma paralela a la superficie de la cornea. La membrana de Descement
no fue identificada. Hacia la periferia, la cornea se une con la esclera en el limbus.

La esclera es el caracter mas llamativo del ojo de E. australis. En direccion lateral rodea la
cérnea, mientras que en direccion medial rodea la cdmara vitrea y la salida del nervio éptico (Fig.
6.20C). En corte transversal (Fig. 6.21), la esclera es delgada hacia la zona de unién con la cornea (6.5
mm en 091410-PV-Ea 19 y 3 mm en 071210-Pv-Ea 02) pero mas gruesa en direccién medial, donde se
une con la vaina del nervio 6ptico (grosor=34 mm en 091410-PV-Ea 19, y 24 mm en 071210-Pv-Ea 02).
La esclera esta irrigada por abundantes vasos sanguineos que se ramifican a otras estructuras del ojo
(Ninomiya & Yoshida, 2007). En seccion sagital a través del disco optico (lugar de entrada del nervio
optico al globo ocular) se observan numerosos vasos sanguineos que corresponden a las arterias
ciliares posteriores cortas, mientras que hacia la superficie lateral del globo ocular se identifican las
arterias ciliares posteriores largas. En seccion transversal, una de las arterias ciliares posteriores
largas se ubica en el margen dorsal del globo ocular, mientras que la otra se ubica en el margen
ventral (Fig. 6.21). Histoldgicamente la esclera estd formada de una capa interna de tejido conectivo
denso, que aumenta de grosor en direcciéon medial, formada por una gran cantidad de fibras
colagenas embebidas en la sustancia propia (Fig. 6.22A). Estas fibras estdin muy empaquetadas y
dispuestas en diferentes direcciones una con otras, lo cual le otorga a la esclera una estructura firme
y contribuye a darle forma al globo ocular. La capa mas externa, la Idmina episcleralis, esta formada

por tejido conectivo laxo con mayor cantidad de vasos sanguineos. Se observan ademds gran
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cantidad de células pigmentarias en el estroma esclero-corneal del limbo.

En el dngulo iridocorneal (AIC) el estroma presenta una red de trabéculas y espacios de
fontana cubiertos por una capa de endotelio muy delgado (Fig. 6.22B). Este sistema de trabéculas y
espacios es responsable de drenar el humor acuoso hacia el AIC.

El iris es una membrana delgada, elastica y negra que se ubica entre la cdmara anterior y el
lente. La apertura central forma la pupila, la cual es aproximadamente esférica. Histologicamente el
iris esta formado desde la periferia hacia el centro, por una capa externa, el estroma, el m. esfinter de
la pupila, el m. dilatador de la pupila y el epitelio interno del iris (Fig. 6.22C). La capa externa
consiste en su mayoria en melanocitos que aumentan en cantidad hacia el margen de la pupila. El
estroma presenta grandes cantidades de vasos sanguineos, correspondientes a las arterias del iris
(Ninomiya & Yoshida, 2007), asi como también melanocitos embebidos en tejido conectivo laxo.
Entre el estroma y el epitelio interno del iris se ubica el m. dilatador de la pupila, el cual estd bien
desarrollado (espesor=8opm) El m. esfinter de la pupila no pudo ser identificado. El epitelio interno
del iris esta ubicado hacia la cdmara vitrea y estd formado principalmente por melanocitos.

El cuerpo ciliar es una estructura triangular que conecta la coroides con la periferia del iris, y
estd formado por los procesos ciliares y los musculos ciliares. Histologicamente el cuerpo ciliar estd
formado por un epitelio ciliar interno y un estroma externo. El epitelio ciliar interno consta de una
capa interna delgada (~15pm) y despigmentada, y de una capa externa gruesa (~30 pm) con
abundantes melanocitos. El estroma es grueso y esta formado por tejido conectivo con gran cantidad
de vasos sanguineos, que corresponden con las arterias del iris provenientes del circulo arterial
mayor (Ninomiya & Yoshida, 2007). Hacia el lumen de la cdmara vitrea, hay numerosos pliegues
formados por el epitelio ciliar y estroma, que corresponden a los procesos ciliares (Fig. 6.22B). Los
musculos ciliares no pudieron ser identificados.

El lente o cristalino (Fig. 6.21) es esférico y esta suspendido entre el iris y la cdmara vitrea por
el ligamento suspensorio del lente. Histolégicamente, la lente esta formada desde la periferia hacia el
centro, por una capsula externa, por el epitelio del lente (que sélo se encuentra en la region lateral) y
por el nucleo. La cdpsula externa y el epitelio del lente se perdieron durante el proceso de fijacion de
la muestra. El nucleo estd formado por la sustancia cristalina, que en corte transversal consiste en
fibras elongadas y dispuestas en forma paralela en direccion latero-medial.

La cdmara vitrea (Fig. 6.21) es mds alta dorso-ventralmente que ancha latero-medialmente y
esta ocupada por el humor acuoso.

En los cetdceos la retina estd formada por 7 capas (espesor~23oum), las cuales fueron
identificadas en su totalidad en Eubalaena australis. La coroide es una membrana que se encuentra
entre la retina y la esclera. El estroma de esta membrana esta compuesto de abundantes vasos

sanguineos que corresponden a las arterias coroidales (ramificaciones de las arterias ciliares
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posteriores cortas) y por otro a las venas coroidales (Ninomiya & Yoshida, 2007). Asimismo, en el
estroma de la coroide hay abundantes melanocitos embebidos en el tejido conectivo. El tapetum
[ucidum esta bien desarrollado y tiene una coloracidn gris azulada.

El nervio dptico atraviesa la pared lateral del craneo a través del foramen optico, el cual en
Eubalaena australis no esta completamente cerrado por hueso, sino por cartilago. En el punto de
entrada al craneo, el nervio optico solo estd rodeado de una vaina fibrosa y desde alli se desarrolla en
direccion lateral a lo ancho de la superficie ventral del proceso supraorbitario del frontal, dentro del
canal optico. En su recorrido por el canal optico, el nervio estd rodeado por otras estructuras, tales
como la red admirable oftdlmica, tejido adiposo y los musculos extraoculares del globo ocular (Fig.
6.22E). En el punto donde el nervio 6ptico sale del globo ocular, denominado disco dptico, esta
envuelto por la esclera y en menor medida por la red admirable oftdlmica. El didmetro del nervio
optico en la salida del globo ocular es de 5.90 mm en 091410-Pv-Eaig y 3.1 mm en 082110-PV-Ea 10.

La red admirable oftdlmica esta formada por una red de arterias y venas de diferentes calibres
embebidas en abundante tejido conectivo (Fig. 6.22D). La red admirable oftdlmica forma una
estructura en forma de cono alrededor del nervio optico antes que éste atraviese el globo ocular a

través de la esclera (Fig. 6.20).

6.3.1.3.2 Analisis morfométrico

Las medidas obtenidas del globo ocular de los 29 especimenes analizados se detallan en la
Tabla 6.7 y los resultados del andlisis de regresion en encuentran en la Tabla 6.8 y en la Fig. 6.23. De
las tres medidas analizadas del globo ocular, el largo (r=0.93) y el alto del globo ocular (r=0.92)
mostraron una buena correlaciéon con el largo corporal, mientras que el ancho del globo ocular
mostroé una menor correlacion (r=0.79). Por el contrario, el largo de la cornea vs el largo corporal
presenta una baja correlacién (r=0.49), y en el caso del alto de la coérnea vs el largo corporal la
relacién no es significativa. Los resultados del andlisis de regresion muestran una relacion
alométrica negativa entre el tamafio del globo ocular vs el largo corporal y entre el tamafio de la

cornea vs el tamario corporal.

6.3.1.3.3 Estimacion del numero f
Las medidas de la lente utilizadas (i.e. largo y alto) para la estimacion del parametro f en el
ejemplar 071210-Pv-Ea o2 se detallan en la Tabla 6.7. El niimero f obtenido es 2 y 1,81 dependiendo del

didmetro de la lente que se utilice (i.e. el largo o el alto).
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6.3.1.4 Discusion

Aspectos morfologicos del ojo y estructuras periorbitales de

Eubalaena australis.

La exploracién de la anatomia e histologia del globo ocular de E. australis permitié constatar
la presencia de caracteres comunes con otros misticetos, particularmente con la especie
estrechamente emparentada Balaena mysticetus, tales como una esclera gruesa, la ausencia de
musculos ciliares, la presencia de una red admirable oftalmica, una coroides y un tapetum lucidum
bien desarrollados.

Las implicancias funcionales de una esclera gruesa, un cardcter presente también en
tiburones, tortugas marinas y en otros mamiferos marinos, permanece aun sin resolverse. Algunos
autores proponen que ayuda a prevenir la deformacidon del globo ocular, producto de las altas
presiones a las cuales estan sometidos durante las secuencias de buceo, o por los movimientos de
retraccion del globo ocular dentro de la orbita (Dawson, 1980; Kastelein et al., 1990; Zhu et al., 2001;
Bjerager et al., 2003). Otra explicacion posible es que una esclera gruesa contribuya a formar un
globo ocular no esférico (en forma de copa), que permita mantener rigida la periferia y prevenir la
deformacion de la cornea en situaciones de presiones diferenciales. Esta hipotesis, basada
principalmente en el andlisis de la morfologia ocular de Dermochelys coriacea (tortuga laid), puede
ser plausible para los cetdceos (Brudenall et al., 2008).

Como en otros ceticeos, en Eubalaena australis la irrigacion del ojo estd bien desarrollada,
particularmente la red admirable oftdlmica. La presencia de esta red admirable en el ojo de los
cetaceos ha sido ampliamente citada en la literatura (Zhu et al., 2001; Bjerager et al., 2003; Mass &
Supin, 2007), pero su funcién no ha sido del todo esclarecida. Bjerager et al. (2003) sugiere que,
teniendo en cuenta el gran desarrollo de los vasos sanguineos y la posicion de esta red admirable,
esta pueda estar involucrada en brindar la presion necesaria para permitir el movimiento del globo
ocular hacia afuera. Sin embargo esta hipdtesis ha sido cuestionada, ya que el tamafno de la red
admirable no es suficiente como para permitir la protrusion del ojo, y los vasos sanguineos no tienen
la estructura anatémica o el mecanismo de bombeo necesario para provocar la protrusion y
retraccion del globo ocular (Ninomiya & Yoshida, 2007). Otra funcién probable de la red admirable
oftdlmica es que, como otras red admirables del cuerpo de los cetdceos, intervenga en la modulacion
y amortiguacion de las fluctuaciones en el flujo de sangre al sistema nervioso central, asi como
también actuar como reservorio de oxigeno durante los periodos de buceo (Nagel et al., 1968; Geisler
& Luo, 1998). Una hipotesis reciente, que se desprende de un andlisis detallado del sistema vascular

del ojo de los ceticeos, sugiere que la red admirable oftdlmica, asi como también todo el sistema
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vascular del ojo, actian como un sistema termorregulatorio. Este sistema actuaria en el
mantenimiento de temperatura optima para el funcionamiento de los fotorreceptores de la retina,
ante condiciones de bajas temperaturas y altas presiones durante el buceo. Asimismo mantener una
temperatura adecuada del globo ocular puede prevenir cambios en la estructura laxa del tejido graso
periorbital y, de esta forma, contribuir a los movimientos del globo ocular (Ninomiya & Yoshida,
2007). En este contexto, es probable que en E. australis la red admirable oftalmica actiie como un
sistema de termorregulacion para mantener una temperatura apropiada de funcionamiento de los
fotorreceptores (contribuyendo a un mejor rendimiento visual), y una estructura laxa de las capas
internas de grasa periorbital, lo cual facilitaria los movimientos del globo ocular.

Los estudios histologicos del ojo de los cetaceos, asi como también de otros mamiferos
marinos, son escasos en la literatura. En particular Hatfield et al. (2003) realiz6 un estudio anatémico
y funcional del dngulo iridocorneal (AIC) del ojo de algunas especies de mamiferos acuaticos y
terrestres, como el manati (Trichechus manatus), el delfin piloto (Globicephala macrorhynchus), el
hipopotamo (Hippopotamus amphibius), y el elefante africano (Loxodonta africana). Los resultados
de este estudio muestran que en las formas acudticas (en el manati, en el delfin piloto y en el
hipopdtamo), el AIC presenta espacios de Fontana grandes. Asimismo en el manati y en el delfin
piloto se observa un aumento en la vascularizacién dentro del AIC, a diferencia del hipopétamo y del
elefante africano donde ésta es menor o moderada. El patron del AIC en Eubalaena australis es
consistente con el observado en los mamiferos acuaticos, en la presencia de grandes espacios de
Fontana asi como también en la gran vascularizacidon. En los mamiferos acuaticos, y en particular en
los cetaceos, el mayor desarrollo de los espacios de Fontana y la mayor vascularizacion ha sido
vinculado con un aumento en el flujo y en la producciéon de humor acuoso, lo cual influye en la
presion intraocular (Hatfield et al., 2003). Las variaciones en la presion intraocular del ojo pueden ser
mecanismos tendientes a regular la presién osmotica interna, responder a cambios en las presiones
externas durante los periodos de buceo, y como un método alternativo de acomodacién del lente,
debido a la ausencia de musculatura ciliar en los cetaceos (Hatfield et al., 2003).

Entre los resultados mas interesantes del analisis del modelo neontoldgico Eubalaena
australis, se encuentran la posicion del ojo con respecto a la érbita, y el desarrollo de las estructuras
periorbitales (grasa). Como se menciono previamente, en E. australis el ojo esta ubicado por fuera
de la orbita y rodeado de capas de grasa (interna, media y externa) las cuales presentan variaciones
en su estructura y grosor relativo, entre y dentro de los distintos estadios ontogenéticos analizados.
En relacion al primer aspecto, la capa externa de grasa es de estructura firme mientras que las capas
internas son de estructura mas laxa tanto en las crias como en los adultos. En cuanto al grosor
relativo, la capa media e interna estan poco desarrolladas en las crias y presentan variaciones en los

adultos. Un globo ocular protuido de la 6rbita también se observa en el balénido Balaena mysticetus
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(Zhu et al., 2001), asi como también en el cetdterido Caperea marginata. Por otro lado, tanto en
Balaena mysticetus, Caperea marginata como en Balaenoptera physalus, el globo ocular esta rodeado
de grasa periorbital dispuesta en diferentes capas.

El tejido adiposo tiene multiples funciones en los cetaceos, como la termorregulacion, el
control de la flotabilidad, contribuir a una forma corporal hidrodindmica y como reservorio de
energia (Struntz et al., 2004). En los misticetos, la capa de grasa subcutanea del cuerpo puede
dividirse en una capa interna y una capa externa, las cuales se diferencian en su estructura y
composicion histoldgica (Ackman et al., 1975; Lockyer et al., 1984; Aguilar & Borrell, 1990). La capa
superficial es metabolicamente inerte y tiene una funcién estructural, mientras que las capas
internas son metabolicamente activas y estan involucradas en el metabolismo de lipidos (Aguilar &
Borrell, 1990; Klanjscek et al., 2007; Struntz et al., 2004). En el caso de la grasa periorbital, entre las
funciones sugeridas se encuentran la proteccion mecanica del globo ocular (durante la retraccién o
compresion/expansion del globo ocular durante el buceo) y /o el aislamiento térmico, para
mantener una temperatura éptima para los fotorreceptores. En este contexto, es probable que la
capa de grasa externa tenga un rol estructural, mientras que las capas internas por un lado
intervengan en la generacion de un espacio flexible para acomodar la expansion y/o compresion de
las estructuras periorbitales durante la acomodacién del globo ocular, y por otro sean
metabdlicamente activas y estén relacionadas con la termorregulacion.

La hipétesis de una funcion de aislamiento térmico de las capas internas de grasa periorbital
se relaciona con las diferencias en el grosor de estas capas que se observan entre las crias de B.
mysticetus y las de E. australis. La comparacion de crias de estas dos especies con largos corporales
similares muestra que la cantidad de grasa periorbital es mucho mds abundante en las crias de B.
mysticetus (Zhu et al., 2001 Figura 5: 735) que en las de E. australis. B. mysticetus se distribuye en
aguas circumpolares en el Hemisferio Norte (entre los 80° y los 60° latitud N) y realiza movimientos
estacionales dentro de esa latitud, por consiguiente las crias nacen en aguas polares de muy bajas
temperaturas (Rugh & Shelden, 2009). Por el contrario las crias de E. australis nacen en aguas
templadas del Hemisferio Sur, y permanecen los primeros meses de vida en estas aguas creciendo y
almacenando reservas antes de la migracion hacia las zonas de alimentacién en las altas latitudes
(60°S) (Best et al., 1993; Best, 1994; Kenney, 2009). En este contexto la variacién observada en la
cantidad de grasa periorbital entre las crias de estas dos especies puede estar relacionada con la
diferencia en el rango latitudinal donde viven (Buono et al., 2012).

Otra caracteristica llamativa de la grasa periorbital de Eubalaena australis y, que también
apoya la hipédtesis de una funcion termorregulatoria de las capas internas, es el patron de
depositacion de las mismas. De las crias analizadas sélo en la de mayor tamafio corporal se observé

la capa interna y media, siendo la capa interna de mayor grosor que la media. Esto ultimo indica que
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la capa interna puede ser una de las primeras en ser depositada. Estas observaciones sugieren que
ciertas restricciones fisicas impuestas por el ambiente, como la temperatura del agua, pueden ser
determinantes en el desarrollo de este tejido dindmico.

Por otro lado, las diferencias observadas en el grosor de las capas de grasa periorbital entre
individuos adultos de Eubalaena australis, podrian estar vinculadas con el sexo, estado nutricional o
reproductivo de los individuos (Buono et al., 2012). El ciclo reproductivo de E. australis representa un
costo energético muy alto para las hembras, las cuales dependen de su reservas de energia en forma
de grasa corporal y proteinas en los musculos (Oftedal, 1993; 2000). Los estudios de Valenzuela et al.
(2010) sugieren que las variaciones interanuales en las concentraciones de los isotopos estables de
carbono y nitrégeno en las madres y sus crias podrian estar asociadas a diferentes niveles de estrés
nutricional. De este modo, las hembras, para afrontar las demandas energéticas que implican la
gestacion y/o la lactancia, deben movilizar sus propias reservas de energia. El grosor de la capa de
grasa subcutdnea corporal de los adultos analizados (informacién provista por el Programa de
Monitoreo Sanitario Ballena Franca Austral de Peninsula Valdés), muestra que aquellas hembras con
menor cantidad de grasa periorbital (070910-PV-Ea 01 y 091410-PV-Ea 19) también presentan una
capa de grasa subcutdnea mas delgada. A pesar que se desconoce el estatus reproductivo de estas
hembras al morir, la diferencia en la cantidad de grasa periorbital observada sugiere que las hembras
estaban en diferentes tiempos del ciclo reproductivo, y que debieron metabolizar sus reservas de
lipidos en respuesta a diferentes demandas energéticas. Si bien esta hipdtesis necesita ser testeada en
un futuro, es consistente con el patrén de la distribucion estructural y no-estructural de la grasa
observada en los cetdceos esto es, la capa superficial de grasa es metabolicamente inerte, mientras
que las capas mads internas son metabdlicamente activas (Aguilar & Borrell, 1990; Klanjscek et al.,
2007; Struntz et al., 2004).

El menor desarrollo de las capas de grasa observado en algunos ejemplares de E. australis
implicaria una disminucion en sus propiedades de aislamiento térmico, impidiendo el calentamiento
de la retina y del nervio 6ptico, y afectando en dltima instancia la vision. Sin embargo, en el caso de
E. australis, la disminucion de la grasa periorbital no introduce un trade off con respecto al
rendimiento visual ya que esta disminucién se producen cuando los individuos habitan las aguas
templadas de Peninsula Valdés.

Del andlisis del modelo neontoldgico, asi como de la comparaciéon con otros misticetos
actuales, se deduce que la drbita y el foramen/canal 6ptico dan una informacién muy pobre sobre las
estructuras blandas que albergan. De este modo debe rechazarse la hipotesis de trabajo 1 planteada al
inicio de esta seccion. El globo ocular esta protruido de la orbita y rodeado de estructuras
metabolicamente activas que varian durante el ciclo de vida del animal. Del mismo modo, el nervio

optico esta rodeado de una serie de estructuras blandas y, tanto la superficie ventral del canal optico

tos

ice

o

de los mist

ion

la evoluc

Icancidas en

iocenos e imp

idos m

yé

eni

de los bal

ogicos

7

10

.

Aspectos Paleob

Capitulo 6




7 d.?’h’lii}mm: ’47 =
o

il ===
W

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

como el foramen optico, estan cerrados por cartilago de dificil preservacion en formas extintas.
Como resultado, la érbita y el canal/foramen optico no representan correlatos 6seos claros con las
estructuras blandas y por lo tanto no resultan buenos proxies para la reconstruccién del globo ocular
y del nervio dptico. Consecuentemente, tampoco permitirian, a diferencia de lo que ocurre con los

mamiferos terrestres, la estimacion de las capacidades visuales en las formas extintas.

Analisis alométrico

En los vertebrados la agudeza visual esta relacionada con el tamario del ojo esto es, ojos mas
grandes pueden albergar mayor cantidad de células fotorreceptivas en la retina, incrementando de
esta forma la capacidad de resolucion del ojo (Walls, 1942). Asimismo los estudios alométricos entre
el tamano del ojo y el tamafio corporal sugieren que existe una correlacion positiva entre estas dos
variables (Hughes, 1977; Burton, 1998, 2006; Kiltie, 2000; Zhu et al., 2001; Howland et al., 2004).

De los resultados de esta tesis se desprende que, en Eubalaena australis, existe una
correlacion positiva entre el tamafio del globo ocular y el largo corporal. Estos resultados son
consistentes con aquellos obtenidos para Balaena mysticetus, aunque los valores de correlacién entre
el alto del ojo y el largo corporal, y entre largo del ojo y el largo corporal son mayores en E. australis
que en B. mysticetus (Zhu et al, 2001 P: 745, Figura 13) (Tabla 6.8). En E. australis, asi como también
en otros misticetos, el tamafo del globo ocular estd influenciado en gran medida por la esclera, la
cual esta notablemente engrosada. Burton (2006) sugiere que, en los misticetos, si se excluye la
esclera del valor de la masa del globo ocular, reduciéndolo so6lo a las estructuras que estan en
relacidon con la vision, el tamafio del ojo resulta notablemente reducido en comparacion con otros
mamiferos. En este contexto, en E. australis el crecimiento del globo ocular, considerando el ancho,
el largo y el alto, estd influenciado por el engrosamiento de la esclera y, por lo tanto, no implica
necesariamente un aumento en el poder de resolucion del ojo (o sea un aumento en la cantidad de
fotorreceptores o una mayor distancia focal).

Por otro lado, no sdlo el tamafio absoluto del ojo tiene importancia en las capacidades
visuales (Wall, 1942), sino también el largo del ojo o largo axial (considerado en esta contribucion
como ancho del globo ocular debido a la posicion anatémica del ojo en la cabeza de Eubalaena
australis). En los vertebrados, el largo axial esta relacionado con el largo focal (distancia cornea/lente
vs retina): a mayor largo focal mayor tamario de la imagen en la retina (Walls, 1942). El globo ocular
de E. australis, asi como de otros cetdceos, es aplanado medio-lateralmente (en forma de copa), y
este aplanamiento conlleva a una disminucidn en el largo axial y, por lo tanto, a una disminucién del
poder de resolucion de la retina. Los cetdceos han resuelto este problema aumentando el poder de

refraccion de la lente mediante la adquisicion de una lente esférica o eliptica, lo cual provee de una
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amplia superficie convexa y, consecuentemente, de un aumento del poder refractivo (Mass & Supin,
2007).

En Eubalaena australis las variables del tamafio del globo ocular (el ancho, el alto y el largo)
muestran un incremento alométrico negativo con el aumento del largo corporal (Fig. 6.23), lo cual se
corresponde con el patron observado en la mayoria de los tetrdpodos (Emerson & Bramble, 1993;
Burton, 2006). Considerando el tamafio corporal que alcanzan los misticetos, es logico asumir que el
ojo no puede crecer isométricamente con el largo corporal, dado que este tipo de crecimiento
llevaria al desarrollo de estructuras imposibles de albergar en la cabeza.

Por otro lado, el tamafio de la cérnea presenta una baja correlacion con el largo corporal, y la
relacidn entre estas dos variables también muestra una alometria negativa. Estos resultados sugieren
que, a diferencia del globo ocular, la cérnea no aumenta mucho de tamafio durante el crecimiento
del animal. Este patrén es coincidente con el conocido para otros grupos de tetrapodos, tan distantes
filogenéticamente como los ictiosaurios y los humanos (Goddé-Jolly & Dufier, 1994; Sprague Eutis,

1995; Fledelius & Christensen, 1996; Fernandez et al., 2005).

Estimacion del parametro f

El valor de f estimado para el ojo de Eubalaena australis (f=2; f=1,81 segtin el diametro de la
lente utilizado Tabla 6.7), sugiere que este presenta una sensibilidad visual baja. Estos valores son
similares a otros tetrdpodos acudticos, como Chelonia mydas (f=2.4, Mathger et al., 2007) y
Dermochelys coridcea (f=2.3, Brudenall et al., 2008), pero mayores a los conocidos en el pez Makaira
nigricans (pez marlin; f=1.6, Fritsches et al., 2005). Entre los mamiferos marinos, los unicos datos
disponibles sobre el parametro f corresponden a Mirounga spp. (Elefante marino, f= 1.18-1.48;
Humphries & Ruxton, 2002). En el caso de Eschrichtius robustus (ballena gris) y Delphinapterus
leucas (beluga) se pudo estimar el parametro f'a partir de datos disponibles en la literatura del largo
focal y del didmetro de la lente (Mass & Supin, 1997; 2002). Los valores de f obtenidos son 2.56 y 1.97
(para el largo antero-posterior y el alto dorso-ventral de la lente respectivamente) en E. robustus; y
1.90 y 1.67 (para el largo antero-posterior y el alto dorso-ventral de la lente respectivamente) para D.
leucas.

El parametro f debe interpretarse con cuidado, ya que depende del tamafio de la lente, la
cual es una estructura muy fragil y de dificil preservacién, y en la mayoria de los casos las medidas
son obtenidas de especimenes congelados, con lo cual se altera el tamaifio de la lente por los efectos

del descongelamiento.
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Reconstruccion del globo ocular y evolucion de la vision en los

misticetos extintos

En los misticetos extintos las estimaciones de las capacidades visuales se efectuaron en base
al tamafio y posiciéon de la orbita, utilizdndose indistintamente o6rbita como sinéonimo de ojo
(Fitzgerald, 2006; Demeré & Berta, 2008; Marx, 2010). Fitzgerald (2006) sugiere que, a lo largo de la
evolucion de los misticetos, se observa una tendencia a la lateralizaciéon y reduccién de las orbitas,
desde los misticetos dentados y basales (Janjucetus y Aetiocetus) con drbitas grandes y orientadas
antero-lateral o dorso-lateralmente, hasta los misticetos con barbas (=Chaeomysticeti), con orbitas
pequenias y laterales. Esta tendencia a la reduccion de las érbitas ha sido asociada con la evolucion
del sistema de alimentacion por filtracion, durante el cual la vision habria perdido importancia. En
contraposicion, Marx (2010) analizé la relacion entre el largo de la 6rbita y el ancho bizigomatico
(LO/ABZ) y propuso un escenario evolutivo distinto al de Fitzgerald (2006). Segin Marx (2010) la
presencia de Orbitas grandes es una condicion sinapomorfica para los misticetos dentados
(Janjucetus y Mammalodon), en tanto que las orbitas chicas son la condicion primitiva para los
misticetos.

Como se indico anteriormente, el tamafio de la 6rbita es un correlato muy grosero del
tamafo del ojo y, consecuentemente, no es un buen estimador de las capacidades visuales. Por lo
tanto, los caracteres que pueden ser explorados mediante su mapeo en una filogenia son el tamafo
de la orbita y su posicion relativa en el craneo, sin que estos estén vinculados directamente con la
evolucion de las capacidades visuales, o al menos no tan directamente. La optimizacion del cardcter
tamaiio de la érbita (=LO/ABZ) sobre el arbol evolutivo obtenido en esta tesis, sugiere un escenario
consistente con la propuesta de Marx (2010) (Fig. 6.24). En este sentido, la ampliaciéon del muestreo
taxondmico incluyendo arqueocetos sugiere que la condicidon primitiva para los misticetos es érbitas
pequeiias en relacién con el tamafo del craneo (~LO/ABZ 0,1-0,25). El agrandamiento de las orbitas
(LO/ABZ >0,25) en Janjucetus, Aetiocetus y en Mammalodon, indica que este caracter se dio al
menos dos veces en el linaje que condujo a los misticetos dentados (uno en el clado de
Mammalodon+Janjucetus y otra en Aetiocetus). Dentro de los Chaeomysticeti la reduccion mads
extrema de las oOrbitas se observa en los representantes actuales de los Balaenidae (Eubalaena y
Balaena) y de los Balaenopteridae (Balaenoptera, Megaptera y Eschrichtius) donde la relacion
LO/ABZ es <o0,1. En el caso de los balénidos miocenos la relacion LO/ABZ es 0,23 y 0,22 para
Morenocetus y el Taxon A respectivamente, valores ligeramente mayores a la obtenidos para los
balénidos actuales.

En relacion con la posicion de la orbita, si bien en todos los misticetos con barbas predomina

una posicion lateral, hay algunas diferencias entre los balénidos, balenopteroideos y cetotéridos. En
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los balénidos se observa una conspicua diferencia en la posicion de las orbitas entre Morenocetus y
los restantes balénidos. En Morenocetus la orbita se ubica en una posicion alta en el craneo,
aproximadamente a la mitad de la distancia vertical entre el vértex del craneo y la base del proceso
postglenoideo. (Fig. 4.14). En el Taxon A la orbita tienen una posicion levemente mas baja con
respecto a Morenocetus (a 2/3 aproximadamente de la altura entre el vértex y la base del proceso
postglenoideo) (Fig. 4.23). En Balaenella, Balaenula astensis, en los representantes actuales de
Eubalaena y en Balaena mysticetus las érbitas se ubican aproximadamente a 2/3 de la distancia entre
el vértex del craneo y la base del proceso postglenoideo. En los balenoptéridos, escrictidos y en
Caperea las orbitas estan ubicadas aproximadamente en la mitad del alto (1/2) entre el vértex del
craneo y la base del proceso postglenoideo. Es interesante destacar que, los estudios ontogenéticos
Eubalaena australis desarrollados en esta tesis (Capitulo 4) permitieron determinar que la posicion
de la orbita no varia durante la ontogenia.

Cuando la altura en la cual se ubica la drbita en el craneo es optimizada sobre el arbol
filogenético surge que (Fig. 6.25):

1) la condicién primitiva en los misticetos es drbitas altas, ubicadas al mismo nivel que la
superficie dorsal del craneo (relacion 1/1) (presente en los stem cetacea y en los misticetos basales)

2) las drbitas en una posicién ventral (relacion 2/3) seria una condicién sinapomorfica para el
clado formado por los balénidos, los cetotéridos y los balenoptéridos. La condicién de Morneocetus
(i.e. orbitas a mitad de altura, 1/2) es autapormofica dentro de los balénidos, y aparece en forma
paralela al menos dos veces, una en los cetotéridos (Caperea) y otra en los balenoptéridos.

En resumen, si bien los resultados obtenidos en esta seccidn llevan a rechazar la hipotesis de
trabajo 2, ya que en los misticetos no habria una relacién tan directa entre el tamafio de la 6rbita/
canal y foramen Optico y las capacidades visuales, la exploracion del tamafio de la orbita y su

posicion relativa en el craneo brinda las primeras aproximaciones a este tema.
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6.3.2 Oido

6.3.2.1 Introduccion

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Una de las modificaciones anatomicas de los cetaceos en la transicion a la vida acudtica fue la
modificacion del sistema auditivo. A diferencia de lo que ocurre con la vision, la evoluciéon del oido
en los cetdceos estd mejor documentada en el registro fosil, ya que hay evidencias osteoldgicas de los
cambios anatémicos producidos en las estructuras asociadas a esta regidon. El registro fdsil
documenta que la adquisicion de una audicion acuatica fue un evento evolutivo relativamente rapido
(menos de 10 millones de afos) y que, antes de alcanzar la morfologia actual, el sistema auditivo
atraveso distintas caminos (Thewissen & Hussain, 1993; Nummela et al., 2004). La mayor parte de las
modificaciones y/o reorganizaciones se produjeron en el oido externo y el oido medio mientras que
el oido interno permanecio casi sin cambios (Ketten, 1992; 2000) (Fig. 6.26).

En los misticetos, el oido externo esta muy reducido. El pabellon auditivo estd ausente y solo
se conserva el canal auditivo externo, el cual es estrecho y presenta en su extremo medial una
estructura denominada tapdn céreo. Medialmente el canal termina en la membrana timpdnica, la
cual estd muy modificada en una estructura engrosada y en forma de cono (conocida en la literatura
como “glove finger”) (Lillie, 1910; Fraser & Purves, 1960) (Fig. 6.27; 6.28).

El oido medio contiene la cavidad timpanica y los huesecillos del oido medio (martillo,
yunque y estribo) los cuales estan dentro de la bulla timpanica (Fig. 6.26B). En los misticetos los
huesecillos son grandes y macizos, y con excepciéon de un pedicelo del martillo, no estan fusionados
a la bulla timpanica. Asimismo la union entre ellos es mévil, lo cual se relaciona con la audicion de
bajas frecuencias. La cavidad del oido medio esta ocupada por una mucosa fibrosa, el corpus
cavernosum, el cual es un tejido expandible y muy inervado por ramas del nervio trigémino (V)
(Ketten, 2000).

El oido interno esta contenido dentro del peridtico y presenta una estructura similar a la de
los restantes mamiferos, reconociéndose dos partes: una porcién auditiva o cdclea y una porcion
vestibular o canales semicirculares. La cdclea es un espiral 6seo lleno de fluido, ubicado dentro de la
pars coclearis del peridtico, y dividido por membranas en tres camaras: la escala media o ducto
coclear, 1a escala timpdnica y la escala vestibular. Estas camaras son tubos paralelos llenos de fluido
que forman un espiral en torno a un eje 6seo, el mediolus, que alberga ramas del nervio VIII. El
didmetro del espiral es mayor en la base (vuelta basal) y se angosta hacia el dpex (vuelta apical); el
numero de vueltas varia entre las especies. En los cetaceos, considerando el craneo en posicion
anatomica, el dpex de la coclea apunta en direccidn ventral, a diferencia de los mamiferos terrestres

donde esta orientada anteriormente (Ketten, 2000). La escala vestibular y la escala timpdnica rodean
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el ducto coclear el cual alberga el Organo de Corti. El ducto coclear es un canal membranoso que estd
rodeado por la membrana basilar y la membrana vestibular (membrana de Reissner’s) y ocupado por
liquido endolinfdtico. Este ultimo fluye entre el ducto coclear y el saco endolinfdtico via el ducto
endolinfdtico, el cual esta contenido dentro de un canal 6seo, el acueducto vestibular. La escala
timpanica y la escala vestibular estan ocupadas de liquido perilinfdtico, el cual fluye a través del ducto
perilinfdtico, que esta contenido en un ducto 6seo, el acueducto coclear.

La membrana basilar es un componente importante de las caracteristicas de resonancia de la
coclea, y es la estructura indicada para el estudio de rango de frecuencias de audicién. Las
frecuencias mas altas se codifican en la base del espiral de la cdclea, donde la membrana es angosta y
gruesa, mientras que hacia el dpex del espiral, donde la membrana es mas ancha y delgada, se
codifican las frecuencias bajas (Ketten & Wartzok, 1990; Ketten, 2000). La membrana basilar esta
suspendida de dos laminas 6seas que estan dentro del ducto coclear, la ldmina primaria o interna y la
lamina secundaria o externa. Estas laminas estan muy poco desarrolladas en los misticetos en
comparacion con los odontocetos. La configuracién de la membrana basilar y de las laminas dseas
determinan tres configuraciones de cocleas: Tipo Iy Tipo II, exclusivas de los odontocetos, y Tipo M
en misticetos (Ketten, 1992, 2000; Wartzok & Ketten, 1999) (Fig. 6.29). La coclea tipo I es baja,
presenta <de 2 vueltas y estd asociada a rangos de frecuencia de >100kHz (tipica de marsopas y
delfines de agua dulce). La cdclea Tipo II es mas alta y presenta > de 2 vueltas y estd asociada a
rangos de frecuencia entre 40-80 kHz (en delfines ocednicos). Estos dos tipos de coclea se
caracterizan por presentar una membrana basilar rigida y canales 6seos muy desarrollados donde se
ancla esta membrana, todas adaptaciones a sonidos de alta frecuencia (ultrasonicos). El Tipo M es
una cdclea ancha, con las vueltas superpuestas una sobre otra, con una membrana basilar ancha y
delgada, y laminas oseas reducidas (Ketten, 1992, 2000; Wartzok & Ketten, 1999). Estas
especializaciones son adaptaciones a sonidos de baja frecuencia (infrasdnicos) que utilizan para
comunicarse a través de largas distancias.

En todos los misticetos la porcion vestibular, relacionada con el equilibrio, es
sustancialmente mds pequefia que la porcion coclear, condicion no observada en ningun otro
mamifero. La tnica excepcién a esta regla se encuentra en los balénidos Balaena mysticetus y en
Eubalaena glacialis (Ketten, 1994). Esta reduccidn del sistema vestibular podria estar vinculada a la
ausencia de movimientos de la cabeza, como resultado de la fusion y el acortamiento de la region
cervical. Esto ocasionaria una diminucion en la entrada de estimulos hacia el sistema vestibular, y
por ende una reduccidén de los receptores vestibulares.

Modelos para estudiar rangos de frecuencias en misticetos extintos. Los estudios de
las capacidades auditivas de los misticetos extintos son escasos (Geisler & Luo, 1996; Steeman, 2009;

Fleischer, 1976). En el andlisis del oido interno del cetotérido Herpetocetus se efectta la
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reconstruccion de la membrana basilar sobre la base de la medicidn del espacio interlaminar, el cual
se utiliza como una aproximacién del ancho de la membrana, y por lo tanto un indicador del rango
de audicion (Geisler & Luo, 1996). Sin embargo, Ketten (2000) propone que esta metodologia debe
emplearse con cuidado ya que el espacio interlaminar no es igual al ancho de la membrana, lo cual
contribuye a sobreestimar los valores obtenidos. No obstante, el estudio de la morfologia de la
coclea, esto es el numero y grado de superposicién de las vueltas, puede servir como primera
aproximacion para identificar oidos especializados en bajas y en altas frecuencias.

En los balénidos extintos no hay estudios previos donde se explore la morfologia del oido
interno. En el caso de los balénidos actuales, la informacién disponible sobre la anatomia del oido
interno en Eubalaena glacialis, indica que presentan un rango de audicion de 10 Hz-22 kHz (i.e.

sonidos de muy baja frecuencia) (Parks, et al., 2007).

Los objetivos especificos e hipotesis de trabajo de esta seccion son:
1) Analizar las estructuras blandas asociadas con el oido y sus correlatos dseos en Eubalaena
australis.

Hipotesis de trabajo 1: la depresion en el meato auditivo y los recesos en la superficie ventral

del pterigoides y del basioccipital, indican el punto de inserciéon de la membrana timpénica y

la extensidn del seno pterigoideo respectivamente.

2) Reconstruir la coclea del los balénidos miocenos y poder inferir aspectos de la audicién en

estos balénidos.

Hipotesis de trabajo 2: la morfologia de la cdclea de los balénidos miocenos indica que las
modificaciones del sistema auditivo para los sonidos de baja frecuencia se adquirieron

tempranamente en la historia del grupo.

6.3.2.2 Materiales y Métodos especificos

Para el estudio de las estructuras del oido interno de los balénidos se efectuaron
reconstrucciones tridimensionales de la coclea a partir de tomografias computadas axiales de los
siguientes ejemplares (ver detalle en Capitulo 2):

1) Eubalaena australis: neonato (CNPMAMM 748); cria (S/N coleccion CNPMAMM); adulto (S/N
coleccion CNPMAMM)

2) Taxon A: adulto (MPEF-PV-1122)

Asimismo, a los fines comparativos, se efectud la reconstrucciéon tridimensional de la cdclea de

Balaenoptera bonaerensis (cria; CNPMAMM 750) y de Balaenoptera spp. (S/N, coleccion del
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CNPMAMM).

En el caso de Morenocetus (MLP 5-u1), la tomografia no mostré una buena contrastacion del
hueso y del sedimento, razén por la cual no fue posible explorar en detalle la morfologia del oido
interno.

El analisis de las estructuras blandas asociadas al oido se llevo a cabo en el modelo neontoldgico
Eubalaena australis, a través de la diseccion anatémica del ejemplar neonato o03-u (capitulo 2).
Dichas observaciones se complementaron con la resonancia magnética y tomografia axial computada
(TAC) del ejemplar. Asimismo se analizaron varios complejos timpano-peridticos de crias y adultos
de esta especie (Capitulo 2).

Se efectuaron mediciones de la coclea en las imagenes 2D de las tomografias computadas, a
partir del corte paramodiolar de la misma (donde se observan las vueltas de la cdclea y el mediolus),
siguiendo la metodologia propuesta por Parks et al., (2007) y Ketten et al., (1998) (Fig. 6.30). Las
medidas son:

1) Didmetro basal: ancho méaximo a nivel de la ultima vuelta o la base del espiral

2) Alto axial: es el alto del eje axial de la espiral de la coclea

3) Radios de cada vuelta: radio de cada vuelta de la céclea

El numero de vueltas de la cdclea se estim6 a partir de los modelos 3D (Parks et al., 2007). Los
marcadores anatomicos utilizados para determinar el comienzo y el final del espiral fueron: el
comienzo del espacio laminar (o “laminar gap”) cerca de la base de la primer vuelta y el dpex del eje
axial de la coclea respectivamente (Geisler & Luo, 1996).

Para la reconstruccion tridimensional del complejo timpano-periotico y de la céclea se utilizo el

programa OsiriXv 5.6 32-bit (Rosset & Spadola, 2004).

6.3.2.3 Resultados

Morfologia del oido de Eubalaena australis

Oido externo. Como sucede en los todos los cetdceos, en Eubalaena australis no hay
pabellon auditivo externo y la apertura externa del canal auditivo estd marcada por un orificio muy
pequeiio en la superficie de la piel, ubicado en la parte posterior de la cabeza. Dicho orificio
comunica con un canal, el canal auditivo externo, que se proyecta latero-medialmente hacia el oido
medio, dentro de la capa de grasa subcutanea. En los misticetos el canal es muy angosto cerca de la
superficie de la cabeza y luego se ensancha notablemente en direccion medial (Lillie, 1910; Fraser &
Purves, 1960). En el caso de E. australis, la morfologia completa del canal no pudo ser determinada,
ya que parte del canal se perdio durante la diseccion. Sin embargo, la porcidn preservada muestra

que el canal estd recubierto internamente por epitelio negro, el cual desaparece medialmente.
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Asimismo, el didametro del canal se incrementa en direccién medial y en principio es hueco, pero
hacia la porcién mds cercana a la membrana timpénica el lumen estd ocupado por el tapon céreo
(Fig. 6.31). En el extremo medial del canal se encuentra la membrana timpanica, la cual apoya
dorsalmente sobre una depresion de forma ovalada en la superficie ventral del meato auditivo
externo (la cual esta recubierta de un tejido, probablemente conectivo, muy suave al tacto) y
ventralmente contacta con la bulla timpdnica, a través del anillo timpanico. Como en todos los
misticetos, la membrana timpanica esta formada por dos porciones: una de estructura fibrosa y de
forma triangular, el ligamento timpdnico, y otra en forma de saco o embudo, la membrana timpdnica
sensu stricto ("glove finger") (Fig. 6.32; 6.33). El ligamento timpdnico, es un pliegue de la membrana
timpdnica que se proyecta desde el interior de la misma y se inserta dorsalmente en el anillo
timpdnico de la bulla, y ventralmente sobre el manubrio del martillo (Fig. 6.32 C). El ligamento
timpdanico es homologo a la porcion fibrosa de la membrana timpanica de los mamiferos terrestres
(Purves, 1966). La membrana timpdnica s.s. es una estructura en forma de saco elongado (Fig. 6.32
A-B) (L maximo=1.55cm; Ancho mdximo=2.2cm) con su extremo medial concavo, en el cual
comunica con la cavidad timpanica, y su extremo lateral convexo, el cual se comunica con el meato
auditivo externo. La membrana timpdnica sensu stricto se inserta sobre la superficie externa e
interna de la bulla timpdnica. Externamente se inserta en el anillo timpéanico de la bulla formado por
el proceso sigmoideo de la bulla, el proceso cénico y el pedicelo posterior de la bulla timpdnica (Fig.
6.32 A-B). Dentro de la bulla, el 4rea de insercion de la membrana timpanica estd formada por un
surco semicircular profundo, que se extiende desde el extremo posterior del proceso sigmoideo
hasta el extremo posterior del proceso conico. La estructura histoldgica de la membrana no fue
analizada, pero macroscépicamente pudieron diferenciarse dos capas: una superficial de estructura
mas delgada y laxa, y una interna de mayor grosor y de consistencia mas firme. La superficie interna
de la bulla timpdnica esta recubierta por una continuacion del tejido que forma la membrana
timpanica (Fig. 6.32C).

En la diseccion de la regidn auditiva de Eubalaena australis no se identifico ningtin cuerpo
graso en posiciéon andloga al cuerpo graso identificado por Yamato et al. (2012) en Balaenoptera
acutorostrata, esto es, en posicion lateral al complejo timpano-periotico entre la fosa glenoidea y la
cara lateral de la mandibula.

Oido medio. La bulla timpénica alberga la cavidad timpdnica donde se encuentran el
martillo, el yunque y el estribo (Fig.6.34). Estos huesecillos son grandes y macizos como es
caracteristico de todos los misticetos, y se disponen latero-medialmente dentro de la cavidad
timpdnica entre el proceso sigmoideo de la bulla y el foramen oval. El martillo es el huesecillo mas

grande y se fusiona al proceso sigmoideo de la bulla a través del proceso gracialis, excepto en
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neonatos donde la fusiéon es incompleta. La cabeza del martillo contacta ventralmente con el
periotico a través de la fosa malear, la cual es mds conspicua en las crias que en los adultos, y dorso-
medialmente con el yunque a través de una unién mévil. El yunque contacta, a través de una union
movil, con el estribo, el cual se apoya sobre el foramen oval.

Oido interno. La céclea de E. australis tiene 2.5 vueltas en los tres estadios ontogenéticos
analizados (neonato, cria y adulto) (Tabla 6.9). Dentro de la pars coclearis la coclea esta ubicada con
el apice dirigido ventro-lateralmente y la base dirigida dorso-medialmente. En los tres estadios
ontogenéticos analizados, la vuelta basal esta mds separada de la vuelta media (cria
distancia=~753pum; adulto distancia= ~773 pm; neonato=~600 pm), mientras que la vuelta media y la
vuelta apical estdn fuertemente enrolladas, sin dejar espacio entre ellas (Fig. 6.35). En cuanto a la
forma de la coclea, la relacion alto axial/n° de vueltas se incrementa desde el neonato (1,46) al
adulto (2,1) mientras que la relacién altura axial/diametro basal muestra el mismo valor para el
neonato, la cria y el adulto (0.51).

La membrana basilar y las laminas o6seas so6lo fueron identificadas en las imagenes de
resonancia magnética; las ldaminas dseas son muy delgadas, casi indistinguibles.

Seno pterigoideo. El seno pterigoideo es un tejido de tipo trabecular que se desarrolla en la
region auditiva, en posicion lateral al complejo timpano-periotico, dentro de la fosa para el seno
pterigoideo. Dicho seno se extiende posteriormente sobre la superficie ventro-lateral del
basioccipital hasta las crestas basioccipitales, y lateralmente cubre casi toda la superficie ventral del
periotico. El largo maximo de extensidn posterior es de 8.4cm. La estructura del tejido es de tipo
laxa, altamente vascularizada con espacio o trabéculas que son evidentes en las imdgenes de
tomografia computada (Fig. 6.36). El seno pterigoide esta conectado antero-medialmente con la red
admirable que rodea el encéfalo, la cual a su vez estd conectada con la red admirable oftdlmica del

o0jo.

Reconstruccion del oido en los balénidos extintos

Con respecto a las estructuras del oido externo se pudo identificar que el meato auditivo
externo presenta la misma orientacidon y morfologia general que en E. australis. En el extremo medial
del meato auditivo externo, sobre su superficie ventral, se identifica, tanto en Morenocetus como en
el Taxon A, una depresion de contorno oval cuyo textura lisa difiere notoriamente del tejido 6seo
circundante. Esta depresion coincide con el emplazamiento (y tamafio absoluto) de la membrana
timpdnica en Eubalaena australis.

Con respecto al oido interno se reconstruyd la cdclea del Taxén A (Fig. 6.37). La misma es

semejante a la de E. australis en el niumeros de vueltas y en la orientacion del apice. La cdclea
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presenta 2.5 vueltas, y el apice estd orientado ventro-lateralmente, mientras que la base del espiral
estd orientada dorso-medialmente. La entrada del nervio VIII (vestibulococlear) también sigue el
mismo curso que en E. australis. La principal diferencia entre la coclea de estos taxones se observa en
la separacion de las vueltas. En el Taxon A la vuelta basal estd separada de la vuelta media por una
distancia menor que en E. australis (~464 pm del Taxon A en contraposicion con los ~773 um en E.
australis). Asimismo, la vuelta media y apical presentan una mayor separacion en el Taxon A (566
um) en comparacion con E. australis, donde la separacion entre las vueltas es indistinguible.

La relacién alto axial/n°® de vueltas es de 1.51, mientras que la relacion altura axial/diametro
basal es de 0.57.

Los canales semicirculares estdn ubicados hacia la cara medial de la pars coclearis, en
posicion dorso-anterior a la cdclea, cercano a la posicién del foramen endolinfatico (acueducto
vestibular).Se identificaron sélo dos canales (el dorsal y el posterior).

Por otro lado, la exploracion de la fosa pterigoidea en el Taxon A indica que el seno pterigoideo

tenia una desarrollo y extension posterior comparable al de Eubalaena australis.

6.3.2.4 Discusion

La exploracion de la anatomia de la region auditiva de Eubalaena australis permitid
identificar correlatos 6seos de algunas estructuras blandas implicadas en la audicion.

En lo que respecta al oido externo, la membrana timpdnica y el tejido conectivo que la
reviste, recesan la porcion ventro-medial del meato auditivo externo y, de esta forma, brindan un
buen correlato 6seo de la posicion y del tamaiio de la membrana timpdnica en las formas extintas. La
exploracion de este correlato en Morenocetus y en el Taxon A indica que, en los representantes mas
tempranos de los balénidos, la membrana timpanica tiene un desarrollo y posicionamiento
comparable al de los balénidos actuales.

En referencia al oido interno, el andlisis de individuos de Eubalaena australis de diferentes
estadios ontogenéticos indicé que la macroestructura de la coclea (i.e. numero de vueltas 2,5 y
forma) no varia durante la ontogenia. La coclea del Taxon A es idéntica a la de E. australis en cuanto
al namero de vueltas (i.e. 2,5), asi como también a la de Balaenoptera, Eubalaena glacialis,
Balaenoptera physalus, y en el stem cetdcea Dorudon. Pero difiere de la condicién observada en
Balaena mysticetus (2,25 vueltas), Parietobalaena palmeri (2,3 vueltas), Herpetocetus (3 vueltas),
Megaptera (2 vueltas), Balaenoptera musculus (2,25 vueltas), y del stem cetdcea Zygorhiza (2 vueltas)
(Tabla 6.9) (Ketten, 1992; Geisler & Luo, 1996; Wartzok & Ketten, 1999; Parks et al., 2007). Por otro
lado, la coclea del Taxdén A difiere de la de E. australis en presentar una mayor separacion entre la

vuelta apical y medial, o sea un enrollamiento menor. La morfologia coclear caracterizada por 2 o
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mads vueltas superpuestas (cdclea tipo M), estaria indicando una especializacion para la audicién en
bajas frecuencias, comparable a la de algunos balénidos actuales, como Eubalaena.

El estudio comparativo de otros parametros de la cdclea, tales como el alto y ancho, muestra
algunas observaciones interesantes. En el caso de Eubalaena australis las medidas del alto y el ancho
de la coclea sugieren que, a lo largo de la ontogenia, estas medidas cambian en forma proporcional
(hay un incremento en ambas medidas de ~20% entre cada estadio ontogenético o sea entre
neonato /cria y entre cria/adulto), lo cual contribuye a mantener la forma de la coclea estable a lo
largo del desarrollo. Esto se evidencia en los valores de la relacion alto axial/didmetro basal, los
cuales se mantienen iguales en los tres estadios ontogenéticos (Tabla 4.5). Por otro lado, el alto y el
didmetro basal de la coclea del Taxén A son similares a las del neonato de E. australis, y difieren de
las crias y adultos de E. australis asi como también de otros misticetos y stem cetdcea (Ketten, 1992;
Wartzok & Ketten, 1999) (Tabla 6.9).

En sintesis, en esta tesis se han podido abordar sélo algunos aspectos descriptivos del oido.
Esto se debe a que, en los misticetos actuales son escasos los estudios neontoldgicos en lo que se
haya podido establecer una relacion entre una determinada morfologia coclear y las capacidades
auditivas (por ejemplo cual es la relacion entre el numero de vueltas y la longitud del espiral de la
coclea con los rangos de frecuencia que pueden oir). Mas escasa atn es la informacion sobre la
morfologia del oido interno de los stem cetdcea y de los misticetos extintos. Los resultados de esta
tesis brindan por primera vez detalles de la morfologia de la céclea del balénido actual Eubalaena
australis incluyendo distintos estadios ontogenéticos, asi como también la primera descripcion
anatomica de la coclea de un balénido Mioceno. Esta informacion constituye un punto de partida

para el desarrollo de futuras lineas de trabajo.
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Tabla 6.1. Resultados de las ecuaciones de regresion para la estimacion del largo corporal en los stem

cetdcea y misticetos extintos analizados. Abreviaturas: ABZ, ancho bizigomatico; e, estimado; LC,

largo corporal.

APENDICE

Buono, M. Evolucién de los Balénidos del Mioceno de Patagonia

Especie N° de espécimen  ABZ (mm) LC LC real(m) Referencia
estimado
(m)
Maiacetus inuus GSP-UM 3475 279 2,6 2,6 Gingerich et al.
(2009)
Rodhocetus kasrani GSP-UM 3012 260 2,5 2-3 Gingerich et al.
(1994)
Dorudon CGM 42183 500 4,6 4,58# Uhen (2004)
Zygorhiza kochii USNM 11962 336 3,21 4,93 Kellog (1936)
Basilosaurus cetoides USNM 4674 576 5,2 16,5 Kellog (1936)
Aetiocetus cotylalveus USNM 25210 316 3 Demeré & Berta
(2008)
Janjucetus hunderi NMYV P216929 350 3 Pyenson &
Sponberg (2011)
Eomysticetus whitmorei ChMPV4253 480 4,4 Sanders &
Barnes (2002)
Morenocetus parvus MLP 5-11 570 5,2
MLP 5-15 e620 5,6
Taxon A MPEF-PV-1122 640 5,7
CH-P33-01 570 5,2
MPCNyO 290 450 4,15
Balaenula astensis MSNT I 12555 e820 6,6 Bisconti (2000)
Balaena montalionis MSNT 12357 e750 7,2 Bisconti (2000)
Balaenella brachyrhynus NMB 42001 €900 7,9
Eubalaena shinshuensis SFMCV-0024, €1490 12,5 Kimura et
al.(2007)
Kimura (2009)
Diorocetus hiatus USNM 16783 616,5 6,4 Pyenson &
Sponberg (2011)
Pelocetus calvertensis USNM 1976 930 9,4 Pyenson &
Sponberg (2011)
Piscobalaena nana MNHN SAS 433 4,6 Bouetel &
1623 Muizon (2006)
Cetotherium rathkii - 333 3,6 Gol'din et al.

(2013)

# Este valor corresponde a otro espécimen (UM 101222) donde el ABZ no estaba disponible para analizar. Sin embargo el CBL de UM 101222

y el utilizado en la estimacién (CGM 42183) presentan el mismo CBL (largo condilobasal) con lo cual las medidas son comparables, porque

se trataria de individuos de tamarios similares.
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Tabla 6.2. Principales términos anatomicos de las estructuras blandas y éseas de la region nasal de

los cetaceos utilizados en esta tesis.

Término Sinonimo Definicion Referencia
anatomico
Pasaje nasal El pasaje de aire completo entre el "blowhole” y las Esta tesis

"Blowhole"

Vestibulo

Camara nasal

Narinas internas

Valvula nasal

Fosa Nasal

Narina externa
Osea

Narina blanda
“fleshy nostril”

vestibulo

camara
olfatoria,
cavidad nasal

coanas, narinas
posteriores

narinas internas incluyendo el vestibulo y la camara
nasal. Puede dividirse en pasaje nasal dorsal y
ventral

Apertura externa del aparato respiratorio en la piel,
formada por un margen interno y por un margen
externo

Cavidad generada con la apertura del
"blowhole” para el pasaje de aire, ubicada
inmediatamente debajo del blowhole

Receso en el pasaje nasal que contiene
los turbinales

Apertura interna o posterior del pasaje
nasal formada por el pterigoides y el vdmer

Estructura blanda, en forma de valvula
formada por tejido conectivo y adiposo y
por los musculos nasales que ocluyen el pasaje nasal

Fosa en la superficie dorsal del crdneo, formada por
el premaxilar, el vomer, el nasal y el septo nasal, que
alberga las estructuras blandas del pasaje nasal
dorsal (principalmente los musculos nasales)

Apertura externa del aparato respiratorio asociada
con los nasales y los premaxilares

Mead & Fordyce (2009)
p:156; Witmer (2001)

Henry et al. (1983) y esta
tesis

Thewissen et al. (2011),
P:5

Mead & Forydce (2009)

Heyning & Mead (1990),
p: 69.

Esta tesis

Mead & Fordyce (2009)
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Tabla 6.3. Listado de especimenes analizados y medidas utilizadas en el analisis morfométrico de la

region nasal. Abreviaturas: LCB, largo condilobasal; LFN, largo de la fosa nasal; AFN, ancho de la fosa

nasal y ABZ , ancho bizigomatico. Medidas en mm.

Especie LCB ABZ LFN AFN Referencia N°
de espécimen

Janjucetus 490 310 140 40 Fitzgerald (2006) NMV P216929
Aetiocetus cotylalveus 630 278 143 55 Demeré & Berta (2008) USNM 25210
Aetiocetus weltoni 646 322 174 57 Demeré & Berta (2008) UCMP 122900
Eomysticetus whitmorei 1316 467 150 58 Sanders & Barnes (2002) ChMPV4253
Joumocetus 720 - 163 60 Kimura & Hasegawa (2010) GMNH-PV-2401
Pelocetus calvertensis 1920 972 552 144 - USNM 11976
Aglaocetus patulus 1595 775 500 215 - USNM 23690
Diorocetus hiatus 1310 533 319 100 - USNM 16783
Piscobalaena 1018 385 278 74 Boutel & Muizon (2006) MNHN SAS 1617
Titanocetus 1046 282 303 61 Bisconti (2006) MGB 1CMC172
Miocaperea pulchra 1010 560 116 54 Bisconti (2012) SMT\?37436978
Balaenoptera acutorostrata 1128 596 298 121 True (1904) USNM 20931
Balaenoptera physalus 2582 1387 540 231 True (1904) USNM 16039
Balaenoptera borealis 3386 1634 765 280 Andrews (1916) AMNH 34871
Eubalaena 3310 2040 786 434 - USNM 23077
Balaenella - 900 219 173 Bisconti (2005) NMB 42001
Caperea marginata 1210 705 250 147 - NMNZ

MMO002235
Eschrichtius robustus 2607 1168 578 283 Andrews (1914) AMNH 34260
Megaptera 3060 1850 720 390 - USNM 21492

Tabla 6.4. Resultados del andlisis de regresion (SMA) para las variables de la fosa nasal (variables Y)

vs el largo del craneo (variable X). Todas las variables estan en log ,,.Abreviaturas: a, ordenada al

origen; b, pendiente; n, nimero de ejemplares; p: probabilidad; r, coeficiente de correlacion de

Pearson.
Variable Y n b P (b=1) a r p (no Alometria
corr)*
Largo de la fosa nasal 18 1.08 0.49 -0.89 0.90 <0.05 NO
Ancho de la fosa nasal 18 1.28 <0.05 -1.94 0.93 <0.05 +

*Probabilidad de que las dos variables no estén correlacionadas
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Tabla 6.5. Resultados del analisis de regresion (SMA) para las variables de la fosa nasal (variables Y)
vs el ancho bizigomadtico (variable X). Todas las variables estan en log ,,. Abreviaturas: a, ordenada al
origen; b, pendiente; n, nimero de ejemplares; p, valor de probabilidad de no correlacion; r,

coeficiente de correlacion de Pearson.

Variable Y n b P (b=1) a r p (no Alometria
correlacion)*
Largo de la fosa nasal 18 0.97 0.82 -0.25 0.82 <0.05 NO
Ancho de la fosa nasal 18 115 0.13 -1.17  0.94 <0.05 NO

*Probabilidad de que las dos variables no estén correlacionadas

Tabla 6.6. Medidas comparativas del globo ocular y de la dérbita de los especimenes de Eubalaena
australis analizados. Abreviaturas: LGO, largo del globo ocular; AlGO, alto del globo ocular; LO,

largo de la orbita; AO, alto de la érbita. Medidas en milimetros

N° de ejemplar LGO AlGO LO AO

50 49 100 110

071210-PV-Eao2

55 54 105 8o
082210-PV-Ean

Tabla 6.7. Medidas del ojo de los especimenes utilizados en el andlisis de regresion. Largo corporal
en metros, el resto de las medidas en milimetros. Abreviaturas: A, adulto; AL, alto de la lente; AICO,
alto de la cdrnea; AlGO, alto del globo ocular; AnGO, ancho del globo ocular; C, cria; LC, largo
corporal; LCO, largo de la cérnea; LF, largo focal; LGO, largo del globo ocular; LL, largo de la lente;

NI, numero de identificacién

NI LC Edad AnGO LGO AIGO AlCO LCO LL AL LF
102710-PV-Ea 33 11.9 A 46 72 70 17 30
080310-PV-Ea 05 14.9 A 59 74 77 24 35
070910-PV-Ea 01 12.7 A 50 69 73 24 35
091410-PV-Ea 19 12.5 A 46 73 71 21 32
092706-PV-Ea 11 7.7 C 46 66 64 27 38
081809-PV-Ea 21 5.8 C 44 57 53 21 32
092410-PV-Ea 24 7.4 C 31 59 57 23 33
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072309-PV-Ea 07 59 C 41 66 64 21 35
082810-Pv-Ea 16 6.0 C 39 61 58 24 32
071610-Pv-Ea 03 6.5 C 38 61 59 22 35
081709-PV-Ea 19 6.7 C 44 60 58 22 29
090109-PV-Ea 40 6.2 C 35 61 56 20 33
081209-PV-Ea 18 8.0 C 41 68 67 22 32
092807-PV-Ea 19 6.9 C 33 59 56 22 30
101807-PV-Ea 41 7.8 C 41 64 65 24 32
080203-Pv-Ea 02 5.7 C 29 52 52 21 29
071210-PV-Ea 02 4.9 C 33 50 49 20 26 10 11 18
091309-Pv-Ea 48 52 C 28 56 55 20 28
101207-PV-Ea 37 7.2 C 37 61 60 20 26
170809-PV-Ea 20 5.8 C 28 55 51 23 29
082110-PV-Ea 10 52 C 34 55 50 21 30
081910-PV-Ea 09 6.3 C 38 59 56 22 28
090210-PV-Ea 17 7.3 C 46 63 60 22 33
092510-PV-Ea 24 6.1 C 34 56 53 18 24
081707-PV-Ea 09 53 C 31 55 50 20 30
082210-PV-Ea 11 4.9 C 34 55 54 22 28
101407-Pv-Ea 39 7.7 C 38 64 60 20 27
062909-Pv-Ea 01 5.5 C 31 60 54 21 30
082410-Pv-Ea 12 4.1 C 25 48 44 17 25

Tabla 6.8. Resultados del analisis de regresién (SMA) para las variables del ojo (variables Y) vs
el largo corporal (variable X). Todas las variables estan log,,. Abreviaturas: a, ordenada al origen; b,
pendiente; C, diferencia estadistica no significativa; n, numero de ejemplares; p, probabilidad; r,

Coeficiente de correlacion de Pearson.

Andlisis de Regresion Correlacion
Variable- Y n b p (b=1) a p (no r Alometria
correlacion)*

Largo del globo 29  0.41 <0.001 1.44 <0.001 0.93 -
ocular

Alto del globo 29 0.44 <0.001 1.40 <0.001 0.92 -
ocular

Ancho globo 29 0.65 <0.001 1.02 <0.001 0.79 -

ocular
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Largo de la 29 0.35 <0.001 119 0.006 0.49 -
cdrnea
Altodelacérnea 29 0.33 <0.001 1.05 0.14 (NS)* 0.29 -
*Probabilidad de que las dos variables no estén correlacionadas
Tabla 6.9. Medidas de la cdclea e indices calculados en los especimenes de Eubalaena australis, "
(o)
Taxon A (MPEF-PV 1122) y Balaenoptera spp. analizados. Las medidas estan en milimetros. ©
()
Radios en corte @
paramodiolar £
n
Espécimen ., al.to altura axial/ 2
N° Alto Diametro axial/ . 1/2  3/2 5/2 7/2 9/2 ()
. o diametro o
vueltas axial basal n° de Tt Tt Tt ¢ Tt
basal c
vueltas 0
Eubalaena australis 2,5 3,65 7,09 1,46 0,51 0,5 L,71 2,01 4,12 2,96 g
(neonato §
CNPMAMM 748) >
Eubalaena australis 2,5 4,45 8,73 1,78 0,51 0,42 1,87 2,55 3,33 4,49 O
(cria S/N) c
Eubalaena australis 2,5 5,25 10,36 2,1 0,51 0,47 235 2,98 6,43 3,83 2
(adulto S/N) .0
Taxén A (MPEF-1122) 2,5 3,77 6,57 1,51 0,57 0,27 1,86 0,23 3,8 2,76 g
O
Balaenoptera bonaerensis 2,5 5,02 8,85 2,01 0,57 0,49 2,7 2,49 524 3,42 K)
(cria CNPMAMM 750) o
Balaenoptera spp. 2,5 6,25 10,68 2,5 0,58 0,61 336 3,58 5,006 4,42 ,§
(adulto S/N) (0]
Eubalaena glacialis* 2,5 6,7 9,67 2,68 0,57 - - - - - 3
Parietobalaena 2,3 6,6 13,5 2,87 0,49 - - - - - c
. o
Palmeri* %)
Herpetocetus* 3 9,8 12 3,3 0,9 - - - - - 2
Zygorhiza* 2 6,75 10,5 3,38 0,64 - - - - - E
*Datos obtenidos de la literatura (Ketten, 1992, Geisler & Luo, 1996; Wartzok & Ketten, 1999) -8
c
0
O
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o
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Capitulo 7

Conclusiones

Conforme con los objetivos planteados y el desarrollo del protocolo de trabajo, se pudo
obtener informacién neontoldgica que permitio interpretar en forma mas integral las evidencias del
registro paleontoldgico. Las discusiones de cada uno de los topicos abordados se desarrollaron en

cada capitulo. A continuacion se detallan las conclusiones de este trabajo de tesis.

Capitulo 4: Anatomia y sistematica paleontoldgica

En este capitulo los objetivos, hipotesis de trabajo y conclusiones fueron:

1) Objetivo: Efectuar la descripcion osteoldgica del craneo y mandibula de ejemplares de
distintos estadios ontogenéticos del balénido actual Eubalaena australis, que se utilizara
como modelo neontologico para efectuar comparaciones con los balénidos miocenos.

Hipotesis de trabajo: la morfologia craneal y mandibular brinda parametos no vinculados al

tamafio que permiten diferenciar estadios ontogenéticos relativos.
Conclusion:

e De la exploracion osteoldgica del craneo y mandibula de neonatos, crias y adultos de
Eubalaena australis se concluye que el craneo de los neonatos y crias se diferencia del
de los adultos en pardmetros independientes del tamarfio y del cierre relativo de las
suturas, lo cual permite aceptar la hipotesis de trabajo planteada. Entre las

variaciones que se identifican estdn: apertura transversal de la ventana maxilar, fosa




2)

3)

4)
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para el martillo poco acentuada, desarrollo de crestas y surcos en la superficie dorsal

del periotico y bulla timpdnica comprimida transversalmente.

Objetivo: Analizar los caracteres diagnosticos de la familia Balaenidae asi como también del
género Eubalaena y de la especie E. australis

Hipotesis de trabajo: Los caracteres identificados como diagnosticos de la familia Balaenidae,

y particularmente del género Eubalaena y de la especie E. australis, en publicaciones
anteriores son insuficientes.
Conclusion:

e El andlisis sistematico de los balénidos desarrollado en esta tesis permitié determinar
que los caracteres identificados como diagnosticos de los Balaenidae, Eubalaena y E.
australis en estudios previos son insuficientes. Por este motivo se acepto la hipotesis
de trabajo planteada y se elabor6é una diagnosis enmendada de la familia, género y

especie.

Objetivo: Realizar el estudio y re-descripcion del holotipo y material referido de Morenocetus
parvus Cabrera (1926) del Mioceno temprano de Chubut (Formaciéon Gaiman).

Hipotesis de trabajo: El ejemplar MLP 5-15 y el holotipo (MLP 5-u) de Morenocetus parvus

son asignables a la misma entidad taxondmica.
Conclusion:
e El re-estudio anatémico y sistematico de Morenocetus parvus permitié aceptar la
hipotesis de trabajo planteada y, por lo tanto, determinar que es una entidad
taxonomica valida representada por dos ejemplares subadultos (MLP 5-11, holotipo y

MLP 5-15, material referido).

Objetivo: Estudio anatémico detallado y de taxonomia alfa de los nuevos registros de
balénidos recuperados de la Formacion Puerto Madryn (Mioceno Tardio; Peninsula Valdés;
Chubut).

Hipotesis de trabajo: Los ejemplares MPEF-PV-1122, CH-P33-01, y MPCNyO 290 colectados en

niveles de la Formacién Puerto Madryn (Mioceno tardio) representan un nuevo taxon.
Conclusiones:
e Los ejemplares MPEF-PV-1122, CH-P33-01, y MPCNyO 290 recuperados de la
Formacion Puerto Madryn presentan una combinatoria tnica de caracteres que no

permite referirlo a ningun taxén conocido, con lo cual se acepta la hipodtesis de
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trabajo planteada, y se asignan a un nuevo género y especie (Taxén A) de balénidos.
Los tres ejemplares representan distintos estadios de la serie ontogenética: adulto
(MPEF-PV-1122), subadulto (CH-P33-01) y juvenil (MPCNyO 290).

e La presencia en el adulto del Taxon A (MPEF-PV-u122) de ciertos caracteres, tales
como un proceso ascendente del maxilar aproximadamente triangular y corto antero-
posteriormente, una bulla timpanica de aspecto globoso sin una marcada compresion
dorso-ventral, y superficie dorsal del peridtico sin crestas ni surcos, se interpretan

como rasgos paedomdrficos.

5) Obijetivo: Descripcidn de los ejemplares de balénidos del Mioceno de Parana (Entre Rios).

Hipétesis de trabajo: en la Formacion Parana (Mioceno tardio) se registran los mismos
taxones que en la Formaciéon Gaiman y Puerto Madryn.
Conclusion:
e Las diferencias observadas entre el ejemplar MACN-PV 13221 (Fm. Parand) y el Taxon
A (Fm. Puerto Madryn) no permitieron asignarlos a un mismo taxén, por lo cual se
rechazo la hipotesis de trabajo planteada. Los balénidos miocenos de la Fm. Parana
no pudieron ser identificados a niveles especificos ni genéricos, debido a la condicion

fragmentaria del espécimen.

Capitulo 5: Analisis filogenético

En este capitulo los objetivos, hipotesis de trabajo y conclusiones fueron:

1) Objetivo: Analizar la posicion filogenética de los Balaenidae dentro de los Mysticeti.

Hipotesis de trabajo: los balénidos son un grupo monofilético y hermano del clado formado

por los Cetotheriidae y Balaenopteroidea.

Conclusiones:

e Los resultados del analisis filogenético, tanto en el analisis de pesos implicados como
pesos iguales, permitieron aceptar la hipotesis de trabajo planteada, concluyendo que
los Balaenidae son un grupo monofilético bien soportado y hermano del clado
formado por los Balaenopteroidea y Cetotheriidae.

e Caperea marginata se recupera con buenos valores de soporte profundamente
anidado dentro de los cetotéridos. De esta forma constituye el unico representante

actual de este clado.
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2) Objetivo: Analizar la posicion filogenética de los balénidos del Mioceno de Patagonia dentro
de los Balaenidae.

Hipétesis de trabajo: Morenocetus y el nuevo Taxon A forman un clado basal de balénidos.

Conclusiones:

e Los balénidos miocenos (Morenocetus y Taxén A) conforman un clado de posicion
basal dentro de los balénidos. El soporte de este clado es adecuado y ninguno de los
dos taxones fue hallado como inestables. Por lo tanto se acepta la hipétesis de trabajo

planteada.

e Elre-estudio del holotipo de Balaenella brachyrhynus de NMB42001 permite concluir
que el estatus sistematico de este taxon debe ser re-evaluado.

e Balaenella y Balaenula se posicionan como sucesivos taxones hermanos de los
balénidos modernos (Balaena y Eubalaena)

¢ Las relaciones dentro de los clados modernos (Balaena y Eubalaena) no lograron
resolverse.

e La calibracion estratigrafica del cladograma indica la presencia de un extenso linaje
fantasma entre los balénidos miocenos y los balénidos mas derivados (Balaenella,
Balaenula, Balaena y Eubalaena). La extension de este linaje fantasma (~15 Ma)
abarca desde el Mioceno temprano tardio (Burdigaliense) hasta el Plioceno
temprano (Zancliense).

e El hallazgo del Taxén A del Mioceno tardio de Patagonia, interrumpe el hiato
temporal entre Morenocetus y los balénidos mas derivados, pero no acorta el linaje

fantasma previamente mencionado.

Capitulo 6: Aspectos paleobiologicos de los balénidos miocenos

e implicancias en la evolucion de los misticetos

6.1 Tamafio corporal

En esta seccion el objetivo, hipotesis de trabajo y conclusiones fueron:

1) Objetivo: Estimar la longitud corporal de los misticetos filtradores, y en particular de los
balénidos miocenos, y analizarlo en un contexto evolutivo.

Hipotesis de trabajo: La tendencia al aumento del largo corporal, llegando al gigantismo, no
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ocurrio linealmente en la historia evolutiva de los balénidos.

Conclusiones:

Los resultados de esta seccién permitieron aceptar la hipdtesis de trabajo y las
conclusiones que se desprenden de este andlisis son:

e La condicién primitiva para los misticetos es un largo corporal pequefio (<6 m),
condicion que retienen las formas basales de Chaeomyticeti o misticetos con barbas.

e En lo misticetos el incremento en el largo corporal o tendencia al gigantismo no siguio
un patrén lineal y se adquirié al menos dos veces en forma independiente, una en los
Balaenidae y otra en los Balaenopteridae y Eschrichtiidae. Dentro de los cetotéridos no
se registran formas gigantes.

e Los balénidos mas antiguos y mas basales corresponden a formas de largo corporal
pequefio (<6 m).

e En los balénidos, se registra desde el Plioceno una tendencia al aumento del largo
corporal. El registro mas temprano de gigantismo ocurre en el Plioceno temprano con

Eubalaena shinshuensis.

6.2 Morfologia de la region nasal y respiracion

En esta seccion los objetivos, hipdtesis de trabajo y conclusiones fueron:

1) Objetivo: Analizar los correlatos dseos y la posicion de la apertura externa del pasaje nasal en

la piel (blowhole) y la narina externa 6sea en balénidos actuales.

Hipdtesis de trabajo: la posicion del blowhole no tiene correlato 6seo en la fosa nasal.
Conclusiones:
La exploracion de la anatomia 6sea y blanda de la region nasal de Eubalaena australis
permitid rechazar la hipotesis de trabajo planteada y concluir que:
¢ El andlisis morfolégico de la region nasal en los modelos neontoldgicos analizados,
balénidos (Eubalaena australis), cetotéridos (Caperea) y balenoptéridos
(Balaenoptera bonaerensis), indica que comparten un patrén general con diferencias
menores en las estructuras para la deflexidon del agua y en la organizacion de la
musculatura nasal.
e En los tres grandes clados de misticetos filtradores con representantes actuales
(balénidos, balenoptéridos y cetotéridos), el ancho maximo de la fosa nasal coincide
con el emplazamiento del blowhole. Por consiguiente este pardmetro puede ser

utilizado como correlato 6seo de la apertura de la narina blanda.
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2) Objetivo: Evaluar si durante la evolucion de los misticetos el desplazamiento pdstero-dorsal
de la narina ésea estuvo acompafnado por un cambio en la localizacion del blowhole.

Hipoétesis de trabajo: la morfologia del complejo nasal de los misticetos, incluidos los

balénidos, se mantuvo estable y conservo el patrén mamaliano a lo largo la su historia
evolutiva del grupo (i.e el blowhole se posiciona antero-ventralmente dentro de la narina
Osea).

Conclusiones:

Los resultados obtenidos en relacion a este objetivo permitieron rechazar la hipotesis de
trabajo planteada y se concluye que:

e El proceso de retraccion de la narina dsea estuvo acompaiiado por el desarrollo de
una fosa nasal profunda y elongada en la superficie dorsal del craneo, condicion ya
presente en los Pelagiceti basales.

e Contrariamente a lo que se ha postulado como una regla practicamente invariable
para los amniotas (Witmer, 2001), en los misticetos la apertura carnosa (= fleshy
nostril = blowhole) dentro de la narina externa 0sea (= fosa nasal) se ubica en posicién
postero-dorsal y no antero-ventral.

e La exploracion de este correlato en un marco filogenético indica que la migracién
posterior de la narina externa Osea estuvo acompafiada por el desplazamiento
postero-dorsal del blowhole dentro de la fosa nasal. Esta migracion ya estaria presente
en las formas mas basales de Pelagiceti a partir del Eoceno Medio-tardio.

3) Objetivo: Analizar la correlacion entre el tamaiio de la fosa nasal (medido en ancho y largo) y
el tamano del craneo (medido en ancho y largo)

Hipotesis de trabajo: el tamano de la fosa nasal no estd correlacionada con el tamafio del

craneo.

Conclusiones:

e Hay una correlacién positiva entre el aumento del tamafio del craneo y el aumento

del tamano del blowhole.

e Se hipotetiza que el cambio en la posicion y el aumento en el tamafio relativo del P

. . . . c

blowhole estaria vinculado con un aumento en la eficiencia de la respiracion durante K<}

0

=)

el buceo. 3]

c

O

O

Cabe mencionar que la exploracion anatémica de la region nasal de Eubalaena australis ';
permitié por primera vez identificar caracteres morfoldgicas, con implicancias fisiologicas, como es 2
o

O

una red admirable revistiendo el pasaje nasal. Se propone como hipoétesis para futuros trabajos que
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esta rete podria estar presente en los cetotéridos y balenoptéridos, y que podria intervenir en el

calentamiento del aire que entra al pasaje nasal. Futuros trabajos permitiran poner a prueba esta

hipotesis.

6.3 Organos de los sentidos

6.3.1 Ojo y estructuras periorbitales

1)

Los objetivos, hipdtesis de trabajo y conclusiones correspondientes a esta seccion fueron:

Objetivo: Explorar la anatomia dsea y blanda de la region orbital de E. australis con el fin de

buscar correlatos 6seos que permitan reconstruir el globo ocular y el nervio 6ptico en los

balénidos miocenos y en otros misticetos extintos.

Hipotesis de trabajo: la érbita y el canal éptico son correlatos 6seos validos del globo ocular y

del nervio dptico respectivamente.

Conclusiones:

La exploracion de la anatomia del ojo y estructuras periorbitales de Eubalaena australis

permitid rechazar la hipotesis de trabajo planteada y se concluye que:

La orbita no es un buen correlato dseo del tamafio del globo ocular. El globo ocular es
mucho menor que la 6rbita, esta protruido y rodeado de estructuras metabolicamente
activas (grasa), cuyo desarrollo varia en la ontogenia y en distintos periodos del ciclo
vital del animal. Asimismo, el canal y el foramen 6ptico no resultan buenos proxies,
ya que el nervio dptico estd rodeado en su recorrido por estructuras blandas, como la
red admirable oftdlmica y los musculos extraoculares, y ademds estan cerrados por
cartilago.

La anatomia del globo ocular y estructuras periorbitales de E. australis muestra un
patron similar al observado en otros misticetos, tales como una esclera gruesa, la
ausencia de musculos ciliares, la presencia de una red admirable oftdlmica y una
coroides, un tapetum lucidum bien desarrollados y grasa periorbital.

Se hipotetiza que en Eubalaena australis 1a capa de grasa periorbital externa cumple
un rol estructural, mientras que las capas internas intervienen en la generacion de un
espacio flexible para acomodar la expansion y/o compresion de las estructuras
periorbitales durante la acomodacion del globo ocular, y por otro son
metabolicamente activas y estan relacionadas con la termorregulacién.

En Eubalaena australis hay una correlacion positiva entre el tamafio del globo ocular

y el largo corporal. Las variables del tamafo del globo ocular (medidas en ancho, el

iones
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alto y el largo) presentan un incremento alométrico negativo con el aumento del
largo corporal. Por el contrario, la cérnea presenta una baja correlacion con el largo
corporal, y la relacion entre estas dos variables presenta una alometria negativa, lo
cual sugiere que la cornea no aumenta mucho de tamafio durante el crecimiento del
animal. La estimacion del pardmetro visual f para el ojo de Eubalaena australis sugiere

que este presenta una sensibilidad visual baja.

2) Objetivo: Analizar los resultados obtenidos en el contexto de la historia evolutiva de los

balénidos.

Hipotesis de trabajo: en los balénidos, al igual que en todos los misticetos, hubo una

tendencia a la reduccion del globo ocular y del nervio 6ptico, indicando una disminucion de

las capacidades visuales a lo largo de la historia evolutiva del grupo.

Conclusiones:

Dado que no hay un correlato claro entre la érbita/canal/foramen 6ptico y el globo
ocular/nervio 6ptico, no pueden explorarse las capacidades visuales en los taxones
extintos, con lo cual no puede contrastarse la hipotesis de trabajo planteada. El tnico
caracter que puede analizarse en un contexto evolutivo es el tamaiio relativo y la
posicidn de las drbitas, sin que ello implique una interpretacion de la evolucién de las
capacidades visuales de los misticetos.

En los misticetos, la condicién primitiva es orbitas relativamente pequefias (en
relacion al tamafio craneo). El agrandamiento de las 6rbitas se dio al menos dos veces
independientemente en el linaje que condujo a los misticetos dentados (uno en el
clado de Mammalodon+janjucetus y otra en el clado de Aetiocetus+Chonecetus).
Dentro de los Chaeomysticeti o ballenas con barbas hay una reduccién marcada de
las orbitas en los representantes actuales de los Balaenidae y de los Balaenopteridae.
En cuanto a la posicion de las drbitas, en los misticetos la condicién primitiva es
orbitas altas, ubicadas al mismo nivel que la superficie dorsal del craneo. Las orbitas
en una posicion ventral es una condicion sinapomdrfica para el clado formado por
los balénidos, los cetotéridos y los balenoptéridos. La condicién de Morenocetus (i.e.
orbitas a mitad de altura, 1/2) es autapormofica dentro de los balénidos, y aparece en
forma paralela al menos dos veces, una en los cetotéridos (Caperea) y otra en los

balenoptéridos.

6.3.2 Oido

Los objetivos, hipdtesis de trabajo y conclusiones correspondientes a esta seccion fueron:

iones
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Objetivo: Analizar las estructuras blandas asociadas con el oido y sus correlatos dseos en
Eubalaena australis.

Hipotesis de trabajo: la depresion en el meato auditivo y los recesos en la superficie ventral

del pterigoides y del basioccipital, indican el punto insercidon de la membrana timpdnica y la
extension del seno pterigoideo respectivamente.
Conclusién:
La exploracion del la anatomia de la region auditiva de Eubalaena australis permitié aceptar
la hipotesis de trabajo planteada y concluir que:
e La depresion en el meato auditivo externo y los recesos en la superficie ventral del
pterigoides y del basioccipital, marcan el punto insercion de la membrana timpanica
y la extensién posterior del seno pterigoideo respectivamente. Estas estructuras

tienen un desarrollo comparable en Eubalaena australis y en los balénidos miocenos.

Objetivo: Reconstruir la coclea del los balénidos miocenos y poder inferir aspectos de la
audicién en estos balénidos.

Hipotesis de trabajo: la morfologia de la coclea de los balénidos miocenos indica que las

modificaciones del sistema auditivo para los sonidos de baja frecuencia se adquirieron
tempranamente en la historia del grupo.

Conclusiones:

El estudio de la morfologia de la coclea de los balénidos del Mioceno tardio (Taxon A)
permitid aceptar la hipdtesis de trabajo planteada y se concluye que:

e La coclea del Taxdn A presenta el mismo patron morfoldgico general, o sea tipo M,
que el de Eubalaena australis (i.e. 2,5 vueltas y superposicidon entre las mismas),
sugiriendo una adaptacion a las bajas frecuencias, comparables con algunos
balénidos actuales.

e En Eubalaena australis la estructura general de la cdclea (i.e. numero de vueltas y la

forma) no varia durante la ontogenia.
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