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Resumen

Anseriformes es un clado de Aves que pertenece a Galloanserae, la radiacion
mas basal de Neornithes y agrupa a patos, cisnes, gansos (familia Anatidae), al ganso
urraca de Australia (Anseranatidae) y a los chajaes de América del Sur (Anhimidae). El
registro fésil de Anseriformes comienza en el Cretacico Tardio con Vegavis iaai de
Antéartida. Los Anatidae estan mayormente asociados a cuerpos de agua, sin embargo,
dentro de esta familia existen géneros con distintos habitos, desde los mas terrestres
(Anser, Branta) hasta los mas buceadores (Oxyura, Mergus, Somateria, Biziura).
Asimismo, existen varias especies de Anatidae que han perdido la capacidad de vuelo
alo largo de su evolucion, como Anas aucklandicay A. nesiotis de Oceania y Tachyeres
brachypterus, T. leucocephalus y T. pteneres del Sur de América del Sur. Cayaoa
bruneti, descripto por Eduardo P. Tonni en 1979 y proveniente del Mioceno temprano
de Formacion Gaiman (Chubut, Argentina), es interpretado como uno de los ejemplos
mas antiguos de buceo y el ejemplo mas antiguo de pérdida de vuelo entre los

Anseriformes.

En la presente Tesis Doctoral se redescribieron los restos asignados a la especie
Cayaoa bruneti, asi como otros restos de aves provenientes de la Formacion Gaiman.
Se analiz6 de manera cuantitativa y comparativa la compactacion de los fémures
asignados a la especie. Se analizé criticamente la asignacion de los restos a la especie,
de manera cualitativa y cuantitativa. Se realiz6 una filogenia de Anatidae, incluyendo a
Cayaoa bruneti, mediante la metodologia de parsimonia y utilizando caracteres
definidos por otros autores, asi como caracteres redefinidos o definidos en la presente
tesis. Se realizé el calculo de la masa corporal de Cayaoa bruneti a través de la
circunferencia del fémur y se trazo la evolucion de la masa corporal dentro de Anatidae.
Se calculd la envergadura de la especie en base a una comparacion con datos
publicados de especies actuales. La masa corporal y la envergadura fueron utilizadas
para calcular la carga alar, medida que establece un limite empirico entre especies
voladoras y no voladoras. Se analizé cualitativamente la morfologia funcional de los
elementos 6seos asignados a Cayaoa bruneti, haciendo uso de analogos bioldgicos y
mecanicos. Se analizé biomecanicamente la capacidad propulsora del tarsometatarso
de manera comparativa mediante la modificacién de un indice que estima la capacidad
cavadora en mamiferos. Mediante morfometria tradicional se analizaron las
proporciones del miembro posterior de Cayaoa bruneti y otros Anseriformes, se

plotearon en un morfoespacio y se analizé la distribucion de las especies en dicho
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morfoespacio segun el habito y las relaciones filogenéticas. Mediante morfometria
geométrica se analizaron el humero, el fémur y el tarsometatarso de Cayaoa bruneti 'y
otros Anatidae, considerando cuanto de su distribucion en un morfoespacio es
explicable segun su habito locomotor. Ademas, se analizé si el comportamiento de las
dos epifisis corresponde al de médulos independientes y se trazé la evolucion de su
forma. Finalmente se analizé la tafonomia de los restos asociados a Cayaoa bruneti, se
analizé la meteorizacion de los restos, la seleccion segun el ambiente, la presencia de

marcas de depredacion y otras marcas.

La asignacion de materiales fosiles realizada previamente por otros autores a
Cayaoa brunetifue ratificada en los analisis realizados en la presente Tesis. La variacién
de tamafio del tarsometatarso se encuentra dentro de la variaciébn observada en el
mismo elemento de otros Anatidae y las diferencias entre epifisis contiguas del miembro
posterior también esta dentro de los margenes esperados. Las diferencias entre los
distintos elementos del miembro anterior, asi como entre el miembro anterior y el
miembro posterior son mayores a las tipicas de Anatidae, sin embargo, esto es

coincidente con la hipotesis de ausencia de la capacidad de vuelo en la especie.

Se observo que la compactacion del fémur es mayor en Aves buceadoras y no
voladoras que en aquellas que son buceadoras y voladoras, y a su vez en éstas la
compactacion es mayor que en las especies no buceadoras. En el caso de Cayaoa
bruneti, la compactacion del fémur es mucho mayor que en las demas especies de
Anseriformes, y coincidente con la observada en pinglinos actuales, asi como con la de

las aves buceadoras extinguidas Hesperornis y Polarornis obtenidas de la literatura.

El andlisis filogenético utilizando todos los caracteres y sin considerar la
informacion aportada por analisis moleculares, coloca a Cayaoa bruneti como parte de
una unica radiacion de patos buceadores ubicada dentro del clado Tadorninae-
Anatinae. Realizando particiones de la matriz segun los distintos elementos déseos, se
observa que este resultado refleja principalmente el comportamiento de los caracteres
del humero y del fémur, mientras que los caracteres craneanos generan agrupaciones
mas cercanas a las observadas en caracteres moleculares. Si se utiliza la informacion
de datos moleculares para estructurar las relaciones filogenéticas de los grupos
mayores, Cayaoa bruneti surge como una rama basal dentro de los Oxyurinae
buceadores, subfamilia que aparece en una posicién basal dentro de la topologia de los

Anatidae.

La masa corporal de Cayaoa bruneti fue calculada en 3,8 kilogramos, similar a

la de Tachyeres pteneres y T. leucocephalus, mayor a la de Somateria mollisima y
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Biziura lobata, los patos buceadores de mayor tamafio. En la evolucion de la masa
corporal dentro de Anatidae registra un aumento en la evolucién de Cayaoa, de
Coscoroba, Cygnus y de Tachyeres, dentro de una tendencia general a la disminucién
general en el clado, acentuandose en Tadorninae-Anatinae y por otro lado en Nomonyx
y Oxyura dentro de Oxyurinae. La carga alar de Cayaoa bruneti fue de 9,73 gramos
sobre centimetro cuadrado, es decir ampliamente superior a 2,5 gramos sobre
centimetro cuadrado, el limite superior de carga alar en las especies voladoras, por lo

que segun este parametro seria una especie no voladora.

La forma de los elementos éseos del miembro posterior en Cayaoa bruneti
coincide claramente con la de las especies buceadoras, inclusive por fuera del clado
Anatidae. El fémur esta curvado y con la diafisis ligeramente eliptica con su eje mayor,
el tibiotarso tiene la cresta cnemial extendida y el tarsometatarso esta rotado. Los
elementos del miembro anterior son cortos y robustos, coincidente con la forma
esperada en especies con pérdida de vuelo. La reduccién del tamafio alar en Anatidae
buceadores habria evolucionado en paralelo en las distintas subfamilias debido a
exigencias del medio acuatico (reduccién de la flotabilidad y el arrastre) y la alta
velocidad de vuelo en patos buceadores seria consecuencia lateral de esto, asi como

los casos de pérdida de vuelo, como Cayaoa bruneti.

Segun las proporciones de los tres elementos del miembro posterior, los
Anseriformes mas basales ocupan un lugar donde relativamente predomina el
tarsometatarso respecto a lo que sucede en los demas Anseriformes. Los buceadores
ocupan el lugar opuesto del morfoespacio, los voladores ocupan un lugar donde
predomina relativamente el fémur mientras que los no voladores ocupan la region donde
predomina el tibiotarso. En este ultimo caso se observa una convergencia entre
buceadores voladores y no voladores de las subfamilias Oxyurinae y Merginae. En el
caso de la morfometria geométrica, en el fémur y el tarsometatarso la distribucion de las
especies en el morfoespacio refleja principalmente su habito locomotor, quedando
discriminados los buceadores de los caminadores y los chapoteadores. El humero
refleja principalmente las relaciones filogenéticas. Las epifisis proximal y distal tanto del

hamero como del tarsometatarso se comportan como mdodulos diferenciados.

Los distintos restos asignables a Cayaoa bruneti comparten trayectorias
tafondmicas similares. Luego de la muerte muchos restos pueden haber sido sometidos
al carrofieo, tanto de aves como de mamiferos. El ascenso del nivel eustatico selecciono

los restos por su resistencia y en algunos casos, los fracturd o erosioné. Durante su
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petrificacion en muchos casos se produjo el depdsito de manganeso en forma de

nodulos. Al quedar expuestos nuevamente al aire fueron el sustrato de liquenes.

La ejecucion de esta tesis implica la utilizacion de herramientas de la
paleontologia, la cladistica y la ecomorfologia para descifrar las relaciones filogenéticas
y el modo de vida de Cayaoa buneti, una enigmatica especie que podria ser el ejemplo

mas antiguo de habito buceador y pérdida de vuelo en Anatidae.
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Abstract

Anseriformes is a clade of Aves belonging to Galloanserae, the basalmost
radiation of Neornithes, and that nests ducks, swans and geese (Anatidae), the
Australian Magpie Goose (Anseranatidae) and the screamers from South America
(Anhimidae). The fossil record of Anseriformes starts in the Late Cretaceous with
Vegavis iaai from Antarctica. The Anatidae are mostly related to body waterbodies,
nevertheless within the family there are genera with different habits, form the most land
dwellers (Anser, Branta) to the divers (Oxyura, Mergus, Somateria, Biziura). Likewise,
there are many species of Anatidae wich has lost the ability of flight through their
evolution, like Anas nesiotis and A. aucklandica from Oceania and Tachyeres
brachypterus, T. leucocephalus and T. pteneres from South America. Cayaoa bruneti,
presented by Eduardo P. Tonni in 1979 and coming from the early Miocene of Gaiman
Formation (Chubut, Argentina) is interpreted as one of the earliest examples of diving

behavior and the earliest example of flight loss within Anseriformes.

In the present Doctoral Thesis, the material assigned to Cayaoa bruneti were
redescripted and other avian remains from Gaiman Formation were descripted by the
first time. The compactness of the femora was analyzed quantitatively and compared.
The previous assignation of material to the species was critically analyzed in a
quantitative and qualitative way. There were made a phylogeny of the Anatidae with
Cayaoa bruneti by the methodology of parsimony and by using characters previously
defined by other authors, redefined in the present thesis as well as new characters. A
body mass calculation of Cayaoa bruneti was made by using the femoral mid shaft
contour and the evolution of body mass through Anatidae was traced. The wingspan of
the species was calculated by using published values of extant species. The wing
loading, a value that establishes an empirical boundary between flighted and flightless
species, was calculated with the body mass and the wingspan. The functional
morphology of the elements associated to Cayaoa bruneti was analyzed by means of
biological and mechanical analogues. The propelling capability of Cayaoa bruneti was
analyzed in a comparative way by using a modified version of an index that estimates
the fossoriality in mammals. The proportions of the hindlimb of Cayaoa bruneti and other
Anseriformes were analyzed with linear morphometrics, the distribution of those species
in @ morphospace was evaluated comparing with their locomotory habit and their
phylogenetic affinities. The humerus, femur and tarsometatarsus of Cayaoa bruneti and

other Anatidae was analyzed with geometric morphometrics, considering if the
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distribution of their shapes in a morphospace may be explainable by their locomotor
habit. Also, the evolution of their shapes was traced, and the hypothesis that both
epiphysis of the long bones behaved like different modules was evaluated. Finaly it was
analyzed the taphonomy of the material assigned to Cayaoa bruneti: the meteorization

of the material, the sorting, and the presence of predation and other marks.

The assignation of fossil material to Cayaoa bruneti made by previous authors
was ratified in the present thesis. The size variation of the tarsometatarsus can be found
within the observed size variation of Anatidae, and the differences between contiguous
epiphyses are also within the expected margins. The differences between the elements
of the fore and hindlimbs are bigger than in other Anatidae, nevertheless this is

explainable with the hypothesis of the flight loss in the species.

The observed compactness in the femur of diving and flightless Aves is bigger
than in diving and flighted birds, which is in turn bigger than in non diving birds. In Cayaoa
bruneti the compactness is far bigger than in other Anseriformes, and agrees with that
of extant penguins, as also agrees with the compactness of Hesperornis and Polarornis

present in the literature.

The phylogenetic analysis using all the characters and without considering the
information contributed by previous analyses using molecular characters puts Cayaoa
bruneti as part of a single radiation of diving ducks within Tadorninae-Anatinae.
Analyzing the different bones as different partitions, it can be seen that the result in the
analysis with all characters is due mostly to the influence of the humerus and femur,
while the skull characters make groupings closer to those seen in molecular characters.
If the molecular characters are used as a backbone for the topology in the phylogenetic
analysis with all the characters, Cayaoa bruneti arises as a basal branch within the diving

Oxyurinae, which in turn is a basal branch within Anatidae.

The body mass of Cayaoa bruneti was calculated as 3,8 Kg, like that of Tachyeres
leucocephalus and T. pteneres, bigger than Somateria mollisima and Biziura lobata, the
larger diving ducks. The evolution of body mass within Anatidae records an increment in
the evolution of Cayaoa, Coscoroba, Cygnus, and Tachyeres within a general tendency
to the reduction within the clade, accentuated in Tadorninae-Anatinae and on the other
hand in Nomonyx and Oxyura within Oxyurinae. The wing loading was of 9,73 g/lcm?, so
far bigger to 2,5 g/cm?, the empirical upper limit to the flight capability, so Cayaoa was a
flightless species.
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The shape of the elements of the hindlimb of Cayaoa bruneti clearly agrees with
that of diving species, even outside Anatidae. The femur is curved and with a lightly
elliptical transversal shape of the shaft, the tibiotarsus has an extended crista cnemialis
cranialis and the tarsometatarsus is rotated through its shaft. The bones of the forelimb
are short and stout, which is expected given the flight lost in the species. The reduction
of the wing size in diving Anatidae evolved in a convergent way due to the exigencies of
the aquatic environment (reduction of the drag and buoyancy), and the fast flight speed
in diving ducks could be a lateral consequence of this, just like the flight loss in Cayaoa

and other Anatidae.

Given the proportions of the three main elements of the hindlimb, the basalmost
Anseriformes occupy a part of the morphospace where the tarsometatarsus
predominates compared with other Anseriformes. Divers are in the opposite position of
the morphospace, within them the flightless species occupy a place where predomitates
the tibiotarsus and the flighted species species occupy a place where predominates the
femur. In this last case there is a convergence within the flightless species within
Merginae and Oxyurinae and on the other hand there is a convergence within the flighted
species within Merginae and Oxyurinae. In the case of the geometric morphometrics
analysis in the femur and tarsometatarsus, the distribution of the species in the
morphospace reflects mainly their locomotory behavior, segregating the divers from the
walkers and the dabblers. The shape of the humerus reflects mainly the phylogenetic
affinities. The proximal and distal epiphyses in the humerus and tarsometatarsus behave

as different modules.

All the different materials assigned to Cayaoa bruneti share similar taphonomic
trajectories. After the death the specimens could have been subjected to predation from
mammals and birds. The increment of the eustatic level sorted the materials for their
resistance and in some cases fractured and eroded them. During its petrification in many
cases there was a manganese depositation in the form of nodules. Being exposed to the

aerial condition, it was the substrate for lichens.

The execution of this thesis implies the using of tools from paleontology, cladistics
and functional morphology to decipher the phylogenetic affinities and the way of life of
Cayaoa bruneti, an enigmatic species that could be the earliest example of diving

behavior and flight loss in Anatidae.
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Capitulo 1. Introduccion

Un conjunto creciente de pruebas independientes indica que los Galliformes y
Anseriformes son taxones hermanos en el clado Galloanserae, y representan la primera
radiaciéon de las Aves Neognathae. El clado Galloanserae es entonces el grupo hermano

de todas las Neognatas restantes, las Neoaves (Cracraft y Clarke 2001).

Los Anseriformes son aves relacionadas en mayor o0 menor medida a ambientes
acuaticos, actualmente representados por tres familias. La mas basal es la familia
Anhimidae, de distribucién estrictamente sudamericana, que comprende a los chajas
(géneros Anhima y Chauna). Le sigue la familia actualmente monoespecifica
Anseranatidae con el ganso urraca Anseranas semipalmata, de distribucidn australiana.
Anseranatidae es el grupo hermano de Anatidae, familia de distribucion mundial que
comprende patos, gansos y cisnes con aproximadamente 146 especies y 40 géneros
(Johnsgard 2010).

El registro fosil de Anseriformes comienza en el Cretacico Tardio con Vegavis
iaai (Clarke et al. 2005) de la Cuenca de James Ross en el continente Antartico y con
representantes de familias completamente extintas, como Presbyornithidae (Wetmore
1926) y Brontornithidae (Moreno y Mercerat 1891, Agnolin 2007). Los Presbyornithidae
(Cretacico Tardio/Paleoceno-Mioceno temprano) (De Pietri et al. 2016) estan
mayormente representados en el Hemisferio Norte. Eran aves muy relacionadas a
cuerpos de agua, pero a diferencia del resto de los Anseriformes, se infiere que
presentaban un habito predominantemente vadeador, con largos cuellos vy
tarsometatarsos, y cuyo pico presenta un angulo, como ocurre en flamencos, aunque
con flexién dorsal. Fueron inicialmente clasificados como Charadriiformes (Feduccia
1976), pero actualmente se considera un clado basal dentro de Anseriformes (Livezey
1996).

Por otra parte, Brontornis burmeisteri (Moreno y Mercerat 1891) era un ave
gigante, no voladora y terrestre del Mioceno medio de América del Sur. Fue en primera
instancia clasificada junto con otros géneros de aves gigantes dentro de la subfamilia
Brontornithinae entre los Phorusrhacidae, sin embargo fue reclasificado dentro de los
Anseriformes (Moreno y Mercerat 1891, Tambussi 1989, Agnolin 2007, Degrange 2012).
Muy recientemente, Worthy et al. (2017) analizaron la posicion filogenética de los
galloanseres gigantes excluyendo a Vegavis iaii y a Brontornis burmeisteri de los

Anseriformes ubicandolos como taxén basal de los Galloanseres y como una Neoaves
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grupo hermano de los Cariamiformes respectivamente. La familia Dromornithidae
(Oligoceno-Pleistoceno) de aves gigantes y no voladoras de Australia es segun algunos
analisis filogenéticos clasificados dentro de Anseriformes (Murray y Vickers-Rich 2004)
mientras que otros analisis recuperan a la familia como mas cercana a Galliformes
(Worthy et al. 2016). Dada la heterogeneidad de sus representantes fosiles, se ha
postulado que los miembros del clado ocupaban una mayor variedad de nichos en el

pasado.

Entre los Anatidae, muchas formas extintas a su vez presentaban modos de vida
distintos respecto de sus representantes actuales, incluyendo varios casos en donde se
evidencia la pérdida de la capacidad de vuelo. Entre ellos, aves de gran tamafio y de
habitat terrestre, como los Moa-Nalo de Hawai (géneros Tambetochen, Ptaiochen y
Chelychelynechen) y el ganso de Nueva Zelanda (género Cnemiornis) extintos en
tiempos historicos (Olson y James 1991). También Holoceno y de Hawai el pato topo
Talpanas lippa (Iwaniuk et al. 2009), caracterizado por ser ciego ademas de no volador,
y de habitos probablemente similares a los del Kiwi. Entre las aves no voladoras de
habito buceador se puede mencionar a Chendytes (Miller 1925) del Pleistoceno-
Holoceno de la costa Oeste de América del Norte y Shiriyanetta del Pleistoceno del
Noreste de Japdén (Watanabe y Matsuoka 2015), ambas de ambiente marino. Dentro de
las aves bucedoras y no voladoras de ambiente marino se encuentra Cayaoa bruneti
(Tonni 1980), del Mioceno temprano de Patagonia que, hasta donde se conoce, seria la
evidencia mas antigua de la pérdida de la capacidad de vuelo registrado para los
Anseriformes. Por este motivo constituye un importante caso de estudio respecto a la

evolucion del buceo en los Anseriformes basales.

1.1. Anatidae

La familia Anatidae, de distribucion cosmopolita, estd compuesta por aves de
tamano mediano relacionadas a ambientes acuaticos, ligadas a la superficie del agua y
a la natacion, en algunos casos con capacidad de bucear al menos a poca profundidad.
Se entiende como buceo a una forma de natacién donde el cuerpo entero se sumerge
en el agua, mientras que en el chapoteo el animal nada con los miembros posteriores
flotando sobre el agua, y al alimentarse sumerge parcialmente el pico o toda la parte

anterior del cuerpo, dejando la parte posterior hacia arriba.
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Comunmente y también en la literatura cientifica (e.g. Del Hoyo 2010, Worthy et
al. 2016) se divide a los Anatidae en tres grandes grupos, patos, gansos y cisnes. Entre
las caracteristicas mas reconocibles, aunque no exclusivas de los Anatidae, estan un
pico ancho y en mayor o menor medida, espatulado y las patas con una palma que

abarca los dedos dos, tres y cuatro, estando el dedo 1 separado y elevando en la cafia.

1.1.1. Grupos segun habito y morfologia

Mas alla de existir géneros y especies que no se ajustan bien a cada categoria
(e.g. Nettapus, Chloephaga, Plectropterus), las tres categorias mencionadas -patos,
gansos y cisnes- describen de manera sencilla la diversidad ecolégica y morfolégica

dentro de Anatidae y en esta tesis se aplican estos términos:

-Los patos (por ejemplo, géneros Anas, Aythya, Tachyeres) suelen ser altamente
acuaticos, mas pequefios que cisnes y gansos y con mayores capacidades buceadoras.
Algunos estan altamente especializados para este habito, obteniendo mediante el buceo
la mayor parte de su alimento, ya sean moluscos del bentos como en el caso de

Somateria mollisima, como peces en el caso de Mergus serrator.

-Los gansos (e.g. Branta, Anser) son mas terrestres que los patos y de mayor
tamano. Su alimentacion es principalmente herbivora, y se constituye de hojas de

plantas terrestres.

-Los cisnes (i.e. Cygnus) son altamente acuaticos como los patos aunque no
presentan habitos buceadores. Son los Anatidae de mayor tamafo, y tienen los cuellos
proporcionalmente mas largos y con mayor niumero de vértebras de todas las aves. Su
alimentacion se basa en plantas acuaticas y ocasionalmente en anfibios, moluscos,

insectos y gusanos.

1.1.2. Patos buceadores

Muchos miembros de la familia Anatidae tienen capacidades buceadoras, siendo
los Anserinae (gansos y cisnes) los menos buceadores, y los miembros de las

subfamilias Merginae, Aythynae, Oxyurinae y el género Thalassornis los que ocupan el
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extremo de mayor capacidad buceadora. Sin embargo, dentro de las subfamilias de mas
buceadores hay géneros mas o menos buceadores, y dentro de las mismas especies
hay individuos mas o menos buceadores (Furilla y Jones 1987). Por lo tanto, la categoria
de pato buceador no tiene limites estrictos, sino que tiende a abarcar especies de patos
donde la mayor parte de sus individuos realizan incursiones subacuaticas frecuentes y
profundas, en particular para alimentarse. Entre éstos podemos mencionar a algunos
de cuerpos de agua continentales, como Oxyura, y otros estrictamente marinos, como
Somateria, y muchos otros habitan tanto cuerpos de aguas continentales como el mar
abierto, entre ellos Mergus, Aythya y Biziura. Todos los patos buceadores actuales se
propulsan mayor o exclusivamente con los miembros posteriores, Somateria utiliza
también las alas para su propulsidon, mientras que otros como Mergus y Oxyura
mantienen las alas estrictamente pegadas al cuerpo durante el buceo (Humphrey y
Livezey 1982). Los Anatidae mas buceadores presentan en general caracteristicas
osteoldgicas en comun, entre ellas la presencia de un fémur muy curvado en direccion
dorsoventral, un tibiotarso aproximadamente el doble de largo que el fémur y con una
crista cnemialis cranialis elongada en direccion proximal, caracteristicas que a su vez
son comunes en otras aves buceadoras, como los cormoranes (Phalacrocoracidae),
macaes (Podicipedidae) y gavidos (Gaviidae). Patos buceadores que no presentan
dichas caracteristicas son los del género Tachyeres, de las costas Pacifica y Atlantica
del Sur de América del Sur, en los que se produce una discrepancia entre la morfologia
osteologica de los miembros posteriores y su comportamiento buceador. El pato
buceador de menor tamafio es Nomonyx dominicus, pesando en promedio 0,36 kg
(Dunning 2008), que se distribuye en aguas continentales de América Central y del Sur.
Los de mayor tamafo son los del género Tachyeres, con Tachyeres pteneres llegando
a pesar mas de 6 Kg (Dunning 2008) mientras que la especie mas pequefia, Tachyeres
patachonicus, promedia los 2,8 kg. Entre aquellas especies que presentan claras
caracteristicas morfolégicas respecto a su adaptacién al buceo (a diferencia de
Tachyeres), las de mayor tamano son Biziura lobata (1,97 Kg) y Somateria mollisima
(2,06 kg) (Dunning 2008).

Por el gran tamafio de sus elementos esqueletarios, Cayaoa bruneti se
encontraria proximo al limite superior de tamafo conocido para Anatidae buceadores,

sin embargo no se conoce aun ninguna estimacion de su masa corporal.
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1.1.3. Pérdida de vuelo en Anatidae

Aunque la mayor parte de los Anatidae son aves que vuelan grandes distancias,
todas tienen al menos un momento del afio donde carecen de la capacidad de volar
debido a la muda total de sus plumas (del Hoyo 2010). Ademas, varias especies
actuales son no voladoras o tienen una gran cantidad de individuos no voladores. Dentro
del género de grandes patos marinos y buceadores Tachyeres, el pato vapor volador
Tachyeres patachonicus, presenta un 25 % de sus individuos macho no voladores
(Livezey y Humphrey 1982, 1986), a su vez un porcentaje similar de las hembras de
Tachyeres leucocephalus son los unicos individuos voladores de dicha especie (Livezey
y Humphrey 1986). La especie de las Islas Malvinas, Tachyeres brachypterus, presenta
una poblacion voladora que habita los lagos internos de las islas y una poblacién no
voladora que habita sus costas (Fulton et al. 2012). Por el contrario la especie restante,
Tachyeres pteneres, de la costa pacifica chilena y Tierra del Fuego, es completamente
no voladora. En el género Anas, dos especies de patos pequefios de Oceania, Anas
aucklandica y Anas nesiotis (0,466 kg y 0,426 kg respectivamente, Dunning 2008) son

no voladoras.

Entre las especies extintas puede mencionarse a Anas marecula (Olson vy
Jouventin 1996), un pequefio pato de la isla de Amsterdam en el Océano Indico, que
fue presumiblemente extinguida en tiempos histdéricos por especies introducidas, y se
conoce solo por sus huesos. Los Moa Nalos (Chelychelynechen quassus,
Thambetochen xanion, T. chauliodous, y Ptaiochen pau, Olson y Wetmore 1976, Olson
y James 1991), aves no voladoras, terrestres y herbivoras de gran tamafo de Hawaii.
También de Hawaii se conocen el pato topo Talpanas y el ganso néné-nui (Branta
hylobadistes), todos correspondientes a formas no voladoras y extintas durante el
Holoceno. Endémico de Nueva Zelanda esta el ganso extinto Cnemiornis (Oliver 1955,
Woolfenden 1961, Howard 1964, Worthy 1997, Livezey 1989). Entre los patos
buceadores, Chendytes lawi, un buceador de gran tamafio (Miller 1925, Livezey 1993),
de biocrén Pleistoceno-Holoceno, conocido exclusivamente por huesos, habitoé la costa
Pacifica de Estados Unidos. Del Pleistoceno, también con habito buceador y un tamano
similar al de Tachyeres patachonicus, esta Shiriyanetta hasegawai (Watanabe y
Matsuoka 2015), de la costa Noreste de Japdn. El cisne maltés Cygnus falconeri (Parker
1865, 1869), un cisne de gran tamano (16 kg, Northcote 1982) del Pleistoceno de Malta,
también habria sido no volador o con muy escasas capacidades de vuelo (Northcote
1982). Bambolinetta lignitifila (Portis 1884, Mayr y Pavia 2014), fue interpretada como
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una especie buceadora propulsada por las alas (como los pingliinos) y no voladora,
proviene del Mioceno tardio de Italia. Del Mioceno medio de la costa Pacifica de Estados
Unidos, Megalodytes morejohni (Howard 1992, Louchart et al. 2005), que segun la

morfologia del humero seria no volador (Matsuoka et al. 2001).

Las relaciones de parentesco de las especies no voladoras extintas es
controversial. Por ejemplo, los moa nalos estarian mas cercanamente emparentados a
Anas que a los gansos, aunque su morfologia y habitos supuestos los asemeja mas a
éstos ultimos. Shiriyanetta hasegawaii y Chendytes lawi pertenecerian a la subfamilia
Merginae (Livezey 1993, Watanabe y Matsuoka 2015). Segun Mayr y Pavia (2014)
Bambolinetta lignitifila estaria relacionada a las tres tribus mas derivadas de Anatinae
(Anatini, Mergini y Aythini) pero no incluido en ninguna de ellas. Megalodytes morejohni
(Howard 1992) fue originalmente descripto como un cisne aunque posteriormente
excluido de dicha tribu (Louchart et al. 2005) y relacionado con los patos buceadores

(Aythini). Las relaciones filogenéticas de Talpanas y Cayaoa bruneti son desconocidas.

Finalmente, el ejemplo mas temprano de la pérdida de vuelo en los Anatidae
(Watanabe y Matsuoka 2015, Noriega et al. 2008) seria el caso aqui estudiado de
Cayaoa bruneti, del Mioceno temprano de Formacion Gaiman, Chubut, Argentina, una
forma buceadora y de tamano similar a Tachyeres o Chendytes lawi, pero
temporalmente muy anterior a estos géneros. Esta tesis tiene como eje vertebrador el

estudio sistematico, filogenético y funcional de Cayaoa bruneti.

1.2. Objetivos de la tesis

La ejecucion de esta tesis representa una integracion entre estudios de anatomia
descriptiva, sistematica filogenética y ecomorfologia en el estudio de un ave fésil de la
Costa Atlantica Argentina, y un miembro muy particular de la familia Anatidae, Cayaoa
bruneti. Esta especie representa el ejemplo mas antiguo de pérdida de vuelo y uno de
los ejemplos mas antiguos de habito buceador, sin embargo sus relaciones filogenéticas

permanecen desconocidas.
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1.2.1. Objetivo general

Establecer patrones evolutivos y de diversidad ecoldgica de los Anseriformes
durante el Cenozoico y contribuir al conocimiento de las modificaciones
osteomorfolégicas que caracterizan los habitos buceadores en tetrapodos actuales y

fosiles.

1.2.2. Objetivos especificos

-Determinar las relaciones filogenéticas de Cayaoa bruneti.

-Realizar inferencias paleobiolégicas, evaluando particularmente las
capacidades buceadoras de Cayaoa bruneti mediante estudios de anatomia

comparada, biomecanica y morfologia funcional.

Ademas de los objetivos especificos antes mencionados, en el marco de la
presente tesis se analizaron aspectos tafonémicos de los restos de Cayaoa bruneti con

el fin de hacer inferencias sobre su trayectoria tafonémica y aspectos paleoambientales.

1.3. Hipétesis de trabajo

1. Cayaoa bruneti es mas afin a los Tachyerini que a los Anatini buceadores.

2. La propulsion de Cayaoa bruneti durante el buceo se genera exclusivamente

a partir del miembro posterior.
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1.4. Desarrollo de la tesis

La presente tesis se desarrolla en 13 capitulos. En el segundo se mencionan los
antecedentes éditos sobre Cayaoa bruneti, su morfologia funcional y la sistematica de
Anatidae. Ademas se describe en extenso el marco teérico de la presente tesis, tanto

en los aspectos sistematicos como en los estudios morfolégicos funcionales.

En el capitulo tres se enumeran los materiales estudiados y las colecciones

donde se hallan depositados.

En el capitulo cuatro se describe la osteologia de los materiales asignados a

Cayaoa bruneti.

En el capitulo cinco se analiza la compactacion del fémur de manera

comparativa.

En el capitulo seis se discuten las asignaciones previas de materiales a la

especie Cayaoa bruneti.
En el capitulo siete se exploran las relaciones filogenéticas de la especie.

En el capitulo ocho se infiere la masa corporal y la carga alar, esta ultima como

medida biomecanica de la capacidad de vuelo.

El capitulo nueve se dedica a la morfologia funcional de los miembros anteriores,

posteriores y de todo el cuerpo.

En el capitulo diez se analizan aspectos biomecanicos de la propulsién de

Cayaoa bruneti.

En el capitulo once se realizan analisis exploratorios de morfometria tradicional

y geométrica y analisis ecomorfoldgicos con morfometria geométrica.

En el capitulo doce se analizan aspectos tafonémicos de los restos de Cayaoa

bruneti asi como la reconstruccion ambiental de Formacion Gaiman.

Los capitulos cinco al doce presentan conclusiones parciales y/o una discusion
de resultados previos. En el capitulo trece se presentan la discusion y las conclusiones

finales de la presente tesis.
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El capitulo trece incluye un apartado con perspectivas a futuro respecto de la
investigacion realizada en el presente trabajo de tesis y la bibliografia citada en la

misma.
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Capitulo 2. Antecedentes y marco teérico

2.1. Cayaoa bruneti, descripcion y redescripcion, propuesta de ubicacion

sistematica

Eduardo P. Tonni (1979) presenté a Cayaoa bruneti en un articulo de la
publicacién El Hornero titulado “Un nuevo Anseriforme de sedimentos marinos terciarios
de Chubut, Argentina”. La etimologia de Cayaoa bruneti deriva de: “cayaoa”, “pato” en
lengua Puelche (Tonni 1979) y de Rodolfo Brunet, técnico hematdélogo, bidlogo,
paleontdlogo y antropdlogo autodidacta, radicado hasta su muerte en Puerto Madryn,
provincia del Chubut, donde era la cara visible de la “Sociedad Cientifica de Puerto
Madryn”. Ademas de publicaciones cientificas, Rodolfo fue responsable del
descubrimiento del holotipo de la especie, y otros importantes especimenes, la difusiéon

cientifica y el resguardo del patrimonio.

En ese articulo (Tonni 1979), Tonni nomina como Cayaoa bruneti a un
tarsometatarso proveniente de sedimentos marinos del Patagoniense (Mioceno
temprano) del margen Sur del Rio Chubut, entre Gaiman y Trelew. El material habia
sido descubierto Rodolfo Brunet y entregado a los Dres. Eduardo Tonni y Alberto Cione
en 1977. Se trata de un tarsometatarso con la troclea IV ausente (MLP 77-XI1-22-1)
(figura 2.1). Tonni (1979) presenta en la misma publicacion dos materiales que refiere a
Cayaoa sp., encontrados 60 Km al NO de Puerto Madryn, también dos fragmentos de
tarsometatarso (MLP 77-XII-22-2, mitad proximal de tarsometatarso izquierdo y MLP 77-
Xll-22-3, extremo distal de tarsometatarso derecho), también provenientes de
sedimentos marinos del Patagoniense. Tonni (1979) distingue a estos restos respecto
de MLP 77-XII-22-1 por las siguientes caracteristicas: (1) tamafio mayor de los restos
respecto al portador del nombre Cayaoa bruneti, (2) la prominencia intercotilar en MLP
77-Xl11-22-2 es proporcionalmente mas robusta y (3) también en este ejemplar la crista
hypotarsalis lateralis estda mas inclinada lateralmente. Dadas estas diferencias y la
naturaleza fragmentaria de los restos, Tonni restringe la asignacion a nivel genérico. El
rasgo morfolégico mas sobresaliente de MLP 77-XI11-22-1 es su tamafio, similar al de

Tachyeres brachypterus asi como sus proporciones (Tonni 1979).
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Figura 2.1. Holotipo de Cayaoa bruneti, tarsometatarso derecho sin la tréclea IV, MLP
77-X11-22-1. Escala 1 cm.

Casi tres décadas mas tarde, Jorge Noriega, Claudia Tambussi y Mario Cozzuol
describen un conjunto importante de nuevos materiales (figura 2.2) que asignan a la
especie Cayaoa bruneti (Noriega et al. 2008). Estos materiales provienen de los
alrededores de la localidad de Gaiman, Formaciéon Gaiman, sedimentos marinos del
Patagoniano, cercanos a donde fue encontrado el holotipo MLP 77-Xl1-22-1. Todos los
materiales corresponden a elementos de los miembros. De los miembros anteriores
estan representados dos carpometacarpos: MPEF-PV-3104 y 3105 y cuatro humeros
parciales: MPEF-PV-3100 a 3103. De los miembros posteriores, Noriega et al. (2008)
presentaron 12 fémures parciales: MPEF-PV-3106 a 3114, MLP 69-111-29-13, MLP 69-
11-29-15 y MLP 71-1IV-14-7, un tibiotarso izquierdo casi completo MPEF-PV-3115, seis
tibiotarsos parciales MLP 69-111-29-10, MPEF-PV-3116 a 3120 y un tibiotarso juvenil
derecho MPEF-PV-3121, dos tarsometatarsos izquierdos: MPEF-PV-3122 y 3123,
fragmentos distales de tarsometatarsos derechos: MPEF-PV-3124 a 3126 y un
fragmento proximal de tarsometatarso derecho: MPEF-PV-3127. Estos autores a su vez
refieren los materiales que Tonni (1979) habia clasificado como Cayaoa sp. a la especie

Cayaoa bruneti, designandolos como paratipos. El rasgo mas significativo de esta
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asociacion de elementos es que los correspondientes a los miembros anteriores son
muy pequefos en proporcion con los correspondientes a los miembros posteriores
(Noriega et al. 2008). A su vez, el carpometacarpo es desproporcionadamente pequefo
en relaciéon al humero, y el humero es particularmente robusto (Noriega et al. 2008),
caracteristicas que llevaron a Noriega y colaboradores a determinar que la especie
carecia de la capacidad de volar. Caracteristicas del miembro posterior, como el fémur
fuertemente curvado en direccion dorsoventral y el tibiotarso aplanado cranealmente y
con una crista cnemialis cranealis elongada en direccion proximal, permitié que estos

mismos autores (Noriega et al. 2008) infirieran un habito buceador para esta especie.

La especie fue asignada como un Anatidae por Tonni (1979) dadas las siguientes
tres caracteristicas: fossa metatarsalis | no prominente, crista hypotarsalis medialis no

tan grande como en Anseranatidae, ala de la trochlea metatarsalis |l no desarrollada.
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Figura 2.2. Materiales asignados por Noriega ef al. 2008 a la especie Cayaoa bruneti. a,

b carpometacarpos; c-g fémures; h-j tibiotarsos; k, | hUmeros; m-i tarsometatarsos.
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2.2. Filogenia de Anatidae

2.2.1. Clasificaciones no cladisticas y clasificaciones cladisticas con

caracteres morfolégicos

Las primeras clasificaciones de los Anatidae que han intentado reconstruir sus
relaciones de parentesco han sido realizadas previamente a la aceptaciéon general del
método sistematico filogenético. En estos casos, la clasificacion se realizaba mediante
la comparacion del plumaje y el comportamiento de los distintos Anatidae considerando
cuales caracteres serian primitivos y cuales derivados. Un ejemplo de esto es la
clasificacion de relaciones entre géneros basado en comportamiento de Johnsgard
(1961), (figura 2.3) con Dendrocygna y los Anserini en la posicion mas basal (como
subfamilia Anserinae), y dentro de la subfamilia Anatinae un conjunto de taxa asignados
a Tadornini, los Tachyeres en su propia tribu cercana a Tadornini y finalmente un gran

conjunto de taxa con habito buceador.
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Figura 2.3. Clasificacion de parentesco de Johnsgard (1961). Modificado de Johnsgard
(1961, figura 9).

Los primeros andlisis filogenéticos han sido utilizando datos morfoldgicos. En el
caso de Anseriformes, Livezey (1986) realizdé un analisis filogenético con caracteres
esqueletarios e integumentarios de todos los géneros actuales de Anseriformes,
utilizando un ancestro hipotético y siguiendo el método de parsimonia (figura 2.4).
Diversos analisis realizados por el mismo autor dedicados a subgrupos o incluyendo

taxa fésiles le siguieron a ese trabajo pionero: sobre Anseriformes subfdsiles de Nueva
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Zelanda (Livezey 1989 a), sobre las relaciones filogenéticas del pato subfdsil con
pérdida de vuelo incipiente Mergus australis (Livezey 1989 b), sobre el pato no volador
Anas aucklandica (Livezey 1990), sobre el pato no volador fésil Chendytes (Livezey
1993), sobre la tribu Anatini (Livezey 1991), sobre Dendrocygninae (Livezey 1995 a),
Oxyurini (Livezey 1995 b), Anserinae (Livezey 1996 a), sobre la divergencia entre
Tadorninae y Anatinae (Livezey 1996 b), sobre Aythini (Livezey 1996 c), incluyendo
especies fosiles selectas (Livezey 1997 a), sobre la tribu Tadornini (Livezey 1997 b),
sobre Presbyornis y otros anseriformes basales (Livezey 1997 c), y junto con L.D. Martin

(Livezey y Martin 1998) sobre la posicion sistematica de Mionetta blanchardi.
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Figura 2.4. Analsis filogenético con caracteres morfolégicos de Livezey 1986, modificado
de Livezey (1986, figura 1)
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Estos dos grupos de analisis, los tradicionales no-cladisticos y los cladisticos
basados en caracteres morfolégicos han coincidido ampliamente en sus resultados
(figura 2.3 y figura 2.4), en particular en la posicién de los taxa buceadores. La amplitud
de coincidencias no necesariamente indica el haber arribado a relaciones de parentesco
similares desde dos lineas de evidencia independiente, ya que buena parte de los
caracteres morfoldgicos pueden estar reflejando caracteristicas comportamentales,
como es el caso del habito locomotor, es decir que estas dos fuentes de evidencia

pueden covariar por fuera de sus relaciones filogenéticas.

2.2.2. Caracteres moleculares

A partir del desarrollo de técnicas de aplicacion de las secuencias de acidos
nucleicos (ADN y ARN) a la sistematica, se han ido generando clasificaciones basadas
parcial o exclusivamente en estos datos moleculares para distintos grupos de
organismos. Desde los primeros intentos de clasificar a los Anseriformes mediante
caracteres moleculares (e.g. Madsen et al. 1988), las relaciones obtenidas han sido
diferentes a las no cladisticas y a las obtenidas mediante analisis cladisticos basados
en caracteres morfolégicos. En el dendrograma obtenido mediante hibridacion ADN-
ADN de Madsen et al. (1988), Anhimidae y Anseranatidae son las ramas mas basales
de Anseriformes, y dentro de Anatidae, Dendrocygna es el grupo hermano del resto de
los Anatidae, clado cuyo género mas basal es Oxyura, que saliendo de su posicion como
un Anatinae derivado queda mas basal que Anserinae, siendo esta la diferencia mas
grande respecto a clasificaciones previas. Analisis subsiguientes (Eo et al. 2009, Huang
et al. 2014) (figura 2.5) han confirmado esta posicion basal de Oxyurinae (Anatinae 1 en
figura 2.5).
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Figura 2.5. Analisis filogenético basado en datos moleculares obtenido por Eo et al.
(2008). Modificado de Eo et al. (2008, figura 3B).

Esta incongruencia entre los conjuntos de datos moleculares y morfologicos en
la filogenia de Anseriformes ha sido estudiada en detalle por McCracken et al. (1999)
entre otros autores. McCracken et al. (1999) concluyeron que la inclusién de caracteres
morfolégicos, al ser particularmente susceptible a homoplasias, puede oscurecer las
relaciones filogenéticas establecidas mediante datos moleculares. Sin embargo, una
critica al uso de los caracteres moleculares es que los estudios moleculares tienen

importantes restricciones a la hora de definir las homologias y utilizar modelos
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vinculados con parsimonia, e incluso asumen tasas de mutacion constantes en sus

modelos.

Hasta el momento, no se ha llegado a resultados similares desde estas dos
grandes lineas de investigacion, por lo que el problema de la ubicacion sistematica de
los patos buceadores carece de un consenso que satisfaga a la mayor parte de los
investigadores. Una posible solucion, a la hora de conocer las relaciones filogenéticas
de ejemplares fosiles, es la llevada a cabo por Worthy y Lee (2008) y Worthy (2009), al
realizar los analisis filogenéticos mediante datos morfoldgicos, pero restringiendo las
relaciones posibles entre las especies y géneros actuales segun las obtenidas mediante

datos moleculares. Se volvera a este aspecto mas adelante en el Capitulo siete.

2.2.3. Posicion sistematica de Cayaoa bruneti dentro de Anatidae

En cuanto a las relaciones filogenéticas de Cayaoa bruneti, hasta el momento
ninguna hipétesis resultante de un analisis filogenético llegé a ser publicada. Tonni
(1979) afirma que el tarsometatarso de Cayaoa presenta caracteristicas afines a las de
distintos géneros y clados dentro de Anatidae, aunque por proporciones, tamafo y
caracteristicas generales se parece en mayor medida al de Tachyeres, salvo por la
menor extension en Cayaoa del surco en la frochlea metatarsi Il. Noriega et al. (2008)

no hacen mencion de las relaciones de parentesco de Cayaoa bruneti.

2.3. El habito buceador en aves y en Anatidae

Aunque las aves interactuan por distintos motivos con los cuerpos de agua (e.g.
higiene, escape de depredadores, movimientos migratorios) el motivo mas frecuente por
el cual las aves se sumergen en el agua es la alimentacién. Existen cinco grandes
estrategias que las aves utilizan a la hora de colectar items alimenticios en un cuerpo

de agua (modificado de Ashmole 1971, Hini¢-Frlog y Montani 2010):

1- Capturando presas de la superficie del agua desde el aire (gaviotas, petreles,
gaviotines) o desde la costa (varios Charadriiformes, Gruiformes, Threskiornithidae,
Phoenicopteriformes, Ardeiformes, e incluso Anseranatidae). En estos casos, el cuerpo

del animal no tiene una interaccion total con el cuerpo de agua durante la locomocién.
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2- Sumergiendo parte del cuerpo en el agua quedando el ave sustentada por el

cuerpo de agua (patos, gaviotas, petreles).

3- Penetrando en la columna de agua mediante la gravedad (pelicanos, gaviotas,

skuas, gaviotines, martin pescadores).

4- Sumergiendo enteramente el cuerpo para acceder a items arraigados en el

sustrato (patos buceadores, cormoranes).

5- Con el cuerpo enteramente sumergido en el agua, persiguiendo activamente
items alimenticios de manera activa (patos buceadores del género Mergus, cormoranes,

macaes, gavidos, pinglinos).

Las aves buceadoras son aquellas que utilizan las estrategias 4 y 5, es decir que
utilizan frecuentemente la sumersiéon corporal total en el cuerpo de agua para

alimentarse (ademas de eventualmente para otros comportamientos.

El buceo puede estar propulsado por los miembros posteriores (patos,
cormoranes, macaes, gavidos), por las alas (alcas, petreles buceadores
Pelecanoididae, pinguinos) o por ambos miembros (patos del género Somateria y
Melanitta —Humphrey 1957, Livezey y Humphrey 1984, Tome y Wrubleski 1988). El
buceo como estrategia esta presente en aves tanto marinas como acuaticas
continentales, de ambientes loticos y lénticos y hasta las aves mas dependientes del

medio acuatico pasan un tiempo en tierra.

El buceo propulsado por los miembros posteriores fue estudiado por Raikow
(1972) donde comparé a tres géneros de la tribu Oxyurini, todos con capacidades
buceadoras (Heteronetta, Oxyura y Biziura) con Anas platyrhynchos como
representante del stock ancestral no buceador del que habrian evolucionado los
Oxyurini (su clasificacion seguia la propuesta tradicional de Johnsgard 1968, figura 2.3).
Anas, Heteronetta, Oxyura y Biziura representarian un gradiente en cuanto a su
adaptacion al buceo. Anas tan sélo bucea al escapar de un persecutor aéreo, siendo un
buen caminador en tierra (aunque mucho menos que un Anser) y un excelente nadador
de superficie (Raikow 1972). Heteronetta, el pato de cabeza negra de América del Sur,
es menos terrestre que Anas y poco caminador, se alimenta principalmente en la
superficie del agua, aunque es un habil buceador que se sumerge de manera abrupta
mediante un salto. Como en Anas y a diferencia de lo que ocurre en la mayor parte de
los patos buceadores, el hallux o dedo | no esta lobado (Raikow 1972). Oxyura es un
caminador muy torpe en tierra y un excelente buceador, debido en gran medida a que

sus miembros posteriores ocupan una posicion muy cercana a la cola, mucho mas que
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en Anas o Heteronetta. Se sumerge en el agua tanto por un salto como por un descenso
gradual y tranquilo, bucea con los miembros posteriores enteramente abducidos y las
alas aducidas, remando con ambos pies al unisono (Raikow 1972). Biziura no frecuenta
el ambiente terrestre y cuando lo hace, recurre al pico y al vientre para trasladarse (Frith

1967), aunque es un excelente buceador, que se sumerge de manera gradual.

En cuanto a la forma de la cola, Anas y Heteronetta tienen la menor cantidad de
vértebras libres, y el caso opuesto es el de Biziura. En la pelvis, se observa una
progresion desde Anas, Heteronetta, Oxyura, y Biziura en la reduccién craneocaudal de
tamano de la porcion preacetabular en relacién a la postacetabular y un adelgazamiento
lateral de la porcion iliaca (Raikow 1972). Raikow no menciona las caracteristicas tipicas
del fémur de las aves buceadoras propulsadas por las patas, reconocidas por Worthy y
Lee (2008), como un trocanter muy bajo, que la crista fibularis es tan grande como la
crista tibiofibularis en la trochlea lateralis y una profunda curvatura dorsoventral (Pycraft
1906). En Anas, Heteronetta y Biziura se observa un incremento relativo del tamafio del
tibiotarso y un desarrollo proximal mayor de la crista cnemialis cranialis. Oxyura en
cambio, no entra en esta tendencia y su tibiotarso es menor en proporcion al resto de
los elementos del miembro pélvico que lo que ocurre en Heteronetta. En Anas,
Heteronetta, Oxyura y Biziura se observa una reduccion relativa del tamafo del
tasometatarso en relacion al resto de los elementos del miembro posterior (Raikow
1972). Estas modificaciones hacen que los pies queden en una posicion mas posterior
en el cuerpo, que incrementa la eficiencia de los movimientos natatorios ya que el
cuerpo no interfiere en el movimiento convergente de los pies (Raikow 1972). Un
tarsometatarso mas corto reduce el arco que forma el pie al nadar resultando ventajoso
en términos mecanicos (Raikow 1972). Los dedos de los pies son mas largos en Oxyura

que en Anas, mientras que son de longitud intermedia en Heteronetta (Raikow 1972).

2.4. Formacién Gaiman. Geologia, edad y ubicaciéon geografica

La Formacion Gaiman (figura 2.6) aflora al Noreste de la provincia del Chubut,

en los alrededores de Trelew y Gaiman, asi como entre la ciudad de Rawson y la
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localidad de Cafiadon Iglesias (Tonni 1979, Scasso y Castro 1999, Noriega et al. 2008,
Cione et al. 2010).
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Figura 2.6. Ubicacion de los depésitos aflorantes de la Formacién Gaiman (en rayas

cruzadas). Modificado de Cione et al. (2010).

Suprayace de manera discordante al miembro Trelew de la Formacion
Sarmiento, compuesto de tobas con fésiles de mamiferos y lagartos (Albino 2008, Pérez
et al. 2010). La Formacion Gaiman subyace en conformidad a la Formacién Puerto
Madryn, de areniscas de estratificacién cruzada, tobaceas, con eventual presencia de
fauna marina. A la Formacién Puerto Madryn le suprayace en discordancia la grava de

origen fluvio-glacial conocida como “Rodados Patagdnicos” (Scasso y Castro 1999).

El estrato basal de la Formacién Gaiman es un conglomerado o coquina fosfatica
estratificada que va gradando hacia una toba donde se hallan dientes de condrictios y
de donde surgen la mayor cantidad de huesos de vertebrados, entre ellos de
Sphenisciformes (Palaeosphenicus patagonicus, P. biloculatus y P. bergi) y de Cayaoa

bruneti. Por encima hay lutitas tobaceas blancas con bioturbacion y ocasionales estratos
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delgados con Ostrea, dicho estrato presenta abundante vidrio volcanico, restos de
diatomeas y espiculas de Hexactinelida (Porifera) (Scasso y Castro 1999). La parte
superior de la unidad es un estrato de gran espesor de lutitas blanquecinas a grisaceas,
mas oscuras que las infrayacentes, intercaladas con estratos de areniscas tobaceas con
estratificacion paralela y entrecruzada, y con intercalaciones de delgados estratos de

coquinas y conglomerados fosfaticos (Scasso y Castro 1999).

Los depositos de la Formacion Gaiman son resultado de la mas antigua de las
dos mayores transgresiones marinas que cubrieron parte de la Patagonia durante el
Mioceno. Mas precisamente, sus sedimentos volumétricamente escasos se
corresponden con el Mioceno temprano (Cuitino et al. 2017). Se interpreta a la
Formacion Gaiman como el registro de un avance progresivo del nivel eustatico del mar,
donde la costa era una zona de crias de pinglinos y de depredacion por parte de aves
y mamiferos marsupiales (Cione et al. 2010). Los niveles basales constituyen depdsitos
de zona intertidal a subtidal donde los restos son fragmentados, retrabajados y
seleccionados, y los niveles superiores representan depdsitos de transgresion marina
donde los especimenes quedarian expuestos siendo sustrato de otros organismos hasta

ser enterrados por el aporte del agente sedimentario (Cione et al. 2010).

Los niveles inferiores de Formacion Gaiman, que presentan pinglinos y restos
de Cayaoa, corresponden a la parte mas superior del Aquitaniano (~21 Ma), mientras
que los niveles superiores corresponden al Burdigaliano (~17-20 Ma). Ambos

pisos/edades dentro del Mioceno inferior.

2.5. Marco teédrico

2.5.1. Clasificacion y parentesco

El humano a lo largo de toda su historia ha intentado distinguir a los organismos
vivos, al igual que otros posibles recursos o posibles peligros. Sin embargo, se reconoce
como los inicios de la taxonomia a la obra del fildsofo clasico Aristételes, mientras que
Carl Von Linné, o Carolus Linneaeus, en su Systema Naturae (Linné 1758), establecio
el sistema de clasificaciones que es la base del que se usa en la actualidad. Después

de que la evolucion fuera firmemente establecida como hecho dentro de la comunidad
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académica por Darwin (1859), del redescubrimiento de las leyes de Mendel en el 1900
y del establecimiento de la Teoria Sintética en la primera mitad del siglo XX, buena parte
de las taxonomias intentaron ser un reflejo de la historia evolutiva de las especies. Sin
embargo, la eleccion de qué caracteristicas serian clave para agrupar a los seres vivos
dependia enteramente del arbitrio del investigador, lo cual afectaba enormemente la

repetibilidad de las investigaciones.

En 1950, el entomdlogo aleman Emil Hans Willi Hennig realizé su principal
contribucién a la sistematica, “Lineamiento basico de una teoria de sistematica
filogenética” en el cual presentd una metodologia (la cladistica) segun la cual se
levantan de las especies a estudiar un conjunto de caracteres homoélogos que estan o
no en distintos estados dentro de una serie de transformaciones. Los distintos
agrupamientos que generan los distintos estados de los caracteres se comparan segun
el principio de parsimonia, es decir que el agrupamiento que requiera una menor
cantidad de transformaciones sera considerado la mejor hipétesis de clasificaciéon. Las
transformaciones adquieren una polaridad mediante la comparacion con un grupo

externo (Outgroup).

Entre los 50’s y 70’s se establecieron las bases de la clasificacién filogenética
mediante caracteres moleculares. El método dominante durante mucho tiempo fue el de
hibridacion ADN-ADN (e.g. en aves Sibley y Ahlquist 1990). Las metodologias
moleculares han entrado en gran medida en conflicto con clasificaciones anteriores a la
cladistica y con clasificaciones cladisticas basadas en caracteres morfoldgicos, y
aunque han adquirido progresivamente mucha popularidad, quienes trabajan con

organismos fosiles en general disponen exclusivamente de informacion sobre su forma.

En el anadlisis filogenético de Anatidae de la presente tesis se utilizara la
metodologia cladistica con varios grupos externos, los caracteres utilizados seran
morfoldgicos, se utilizaran pesos equivalentes y algunos caracteres multiestado han

sido considerados como ordenados (ver capitulo 7).

2.5.2. Paleoautoecologia

Uno de los objetivos de la paleoecologia es la determinacion de las
caracteristicas ecolégicas de las especies del pasado, o paleoautoecologia (Mendoza

2005). La caracterizacion paleoautoecoldgica puede ser abordada desde un conjunto
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variado de perspectivas, entre ellas la caracterizacion biogeoquimica mediante el
contenido isotopico de los elementos 6seos, la caracterizacion tafondmica y la
caracterizacion mediante morfologia funcional. Las perspectivas que se utilizaran para
la caracterizacion paleoautoecoldgica de Cayaoa bruneti en la presente tesis se detallan

en los siguientes apartados.

2.5.2.1. Morfologia funcional

La morfologia funcional es una aproximacion causal, comparativa e inferencial al
estudio de la interface entre forma y funcion (Vizcaino et al. 2016). Por lo tanto, estudia
las relaciones entre la morfologia de una estructura bioldgica y el conjunto de funciones
que ésta puede realizar, con especial énfasis en la comparacion entre las formas
actuales y las formas extintas, permitiendo descubrir las similitudes y diferencias entre
las formas de érganos o elementos de animales actuales que pueden realizar distintas
funciones y comparandolas con la forma de organismos extintos con el objetivo de inferir
la funcién en estos ultimos. Considerando tal fin, comparte muchas de sus metodologias
con la biomecanica y la ecomorfologia, diferenciandose de estas disciplinas

principalmente por su aproximacion mayormente cualitativa (Vizcaino et al. 2016).

El método del paradigma (Rudwick 1964) es una metodologia de la morfologia
funcional donde se plantean multiples hipétesis sobre la funcidon de una parte de un
organismo. En base a dichas hipédtesis y descartando al organismo general se
construyen “paradigmas” o morfologias ideales para cada una de las funciones basadas
en analogos mecanicos. Posteriormente se comparan los paradigmas con la forma del

organismo, y se descartan los paradigmas cuya forma es menos similar a la original.

En la presente tesis se comparara la morfologia de Cayaoa bruneti con la de

otras especies buceadoras, asi como con analogos mecanicos.

2.5.2.2. Ecomorfologia

La ecomorfologia transita por las lineas conceptuales delimitadas por Bock y von

Wahlert (1965), sin embargo, se pregunta principalmente por el rol biolégico de un
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organismo (Leisler y Winker 2015). En paleontologia, esta clase de estudios se basa en
el conocimiento de organismos variados que puedan agruparse segun qué recursos
utilizan y cédmo los utilizan, es decir segun sus gremios (Root 1967). La forma de estos
organismos es cuantificada y comparada con la de organismos fdsiles problematicos
mediante estadistica multivariada. El resultado es un espacio donde se diferencian las
distintas formas (un morfoespacio). Si en dicho morfoespacio las formas se diferencian
y agrupan segun el gremio al que pertenecen, los organismos fésiles pueden observarse
COmMo mas cercanos a uno u otro grupo de organismos, y puede postularse que por lo

tanto, pertenecen al mismo gremio.

En la presente tesis se cuantificara mediante morfometria tradicional la
proporcion de cada elemento y mediante morfometria geométrica la forma de algunos

elementos 6seos de Cayaoa bruneti y otros Anseriformes.

2.5.2.3. Biomecanica

Una de las maneras de relacionar de manera directa la forma de alguna parte de
un organismo con su funcién es a través de la descripcién de las propiedades fisicas y
estructurales. El estudio clasico del movimiento a través de la fisica comenzd con
Giovanni Alfonso Borelli con su tratado de motu animalium del siglo XVII (Bruce Fye
1996). Desde entonces, la aplicacion de la fisica al movimiento animal y humano ha
tenido importantes ramificaciones en medicina y ciencia de los deportes. En el caso de
los animales, ha sido aplicada de manera comparativa, analizando las caracteristicas
mecanicas mediante mecanica clasica o mediante herramientas computacionales como
el analisis de elementos finitos (Degrange et al. 2010). En la presente tesis se utilizara
la aproximacion biomecanica clasica de manera comparativa entre Anatidae

buceadores y no buceadores.

2.5.2.4. Adaptacion

El término adaptacion tiene varias definiciones segun los distintos autores que
han tratado el tema. En la presente tesis se entendera como adaptacién a caracteristicas

heredables moldeadas por la seleccidon natural que permiten mejorar la habilidad
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promedio de una poblacion para reproducirse y sobrevivir en el ambiente en que esta
habita. Si esta caracteristica no es heredable, se la considera una aclimatacion.
También se llama adaptacién al proceso segun el cual una poblacion se vuelve mas
apta a determinada condicién ambiental mediante una modificacién a través de las
generaciones de una caracteristica que aumente su supervivencia o posibilidades

reproductivas (Futuyma 2009).

Preadaptacion segun Bock (1959), Bock y von Wahlert (1965) y Bock (1980) se
aplica al caso en el cual una estructura presenta las propiedades de forma y funcion
necesarias para su adecuacion (adaptacion) a determinadas demandas ambientales
previamente a que las fuerzas selectivas actien sobre dicha estructura. Postadaptacion
se refiere a los cambios en forma y funcidon de una estructura preadaptada al
encontrarse con las nuevas fuerzas selectivas (Bock y von Wahlert 1965).
Paradaptacion se refiere a otras diferencias interespecificas que no se deben a la accion
de la seleccidn natural sino a otros mecanismos que de manera independiente dan lugar
a variacion aleatoria (Bock 1980). Al respecto, cabe decir que una preadaptacion que
por un cambio de las fuerzas selectivas se vuelve una adaptacion, es una adaptacion
en sentido de “estado” pero no en sentido de “proceso” (Bock 1980). Gould y Vrba (1982)
proponen una terminologia que permite clarificar los dos sentidos (de proceso y
resultado) que tiene la palabra adaptacion. Segun estos autores, cuando una estructura
es coptada por determinadas fuerzas selectivas, pero es producto de otras fuerzas
selectivas 0 no es producto de la seleccion natural, se habla de una exaptacién (esta
estructura estaria “preadaptada” en la terminologia de Bock 1959). Para estos autores
(Gould y Vrba 1982) adaptacion y exaptacién serian entonces nombres de procesos,
cuyo resultado estatico seria una aptacion, es decir que la estructura seria apta para

determinada funcién.

Gould y Lewontin (1979) criticaron fuertemente lo que ellos llaman “programa
adaptacionista”, que implica la busqueda de la historia adaptativa de cualquier
caracteristica asumiendo que necesariamente debe haber una. Segun estos autores,
muchas caracteristicas de los organismos podria ser consecuencia de necesidades
estructurales y no adaptaciones en si mismas. Estos autores llaman asi a cuestionarse
si la estructura bioldgica que se pretende estudiar es adaptativa o es consecuencia de

otros procesos.

A los efectos de esta tesis, la pregunta rectora es como distinguir una adaptacion
de otras caracteristicas que pueden ser estructurales o consecuencias de otras

adaptaciones. En el caso de la morfologia de los vertebrados, sélo en condiciones muy
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particulares se podrian ver modificaciones de caracteres a lo largo de generaciones, y
obviamente es imposible ver a la seleccidon natural en accién en animales fésiles
conocidos por algunas partes de su esqueleto y promediados en el tiempo por los
agentes tafondmicos. Para apoyar explicaciones adaptativas en paleontologia sin caer
en el adaptacionismo, se debe conocer un marco de cambios ambientales para evaluar
si las modificaciones en las poblaciones son producto de la seleccién natural, o en todo
caso se debe estudiar la morfologia de manera integral y prestar atencion a la frecuencia
de las convergencias entre organismos de distintas historias filogenéticas que adquieren

un mismo habito.

2.5.2.5. Biomorfodinamica

En su critica de lo que llaman programa adaptacionista, Gould y Lewontin (1979)
otorgan el papel de alternativa interesante a la propuesta por Adolph Seilacher quien
erige una disciplina morfolégica que considera las restricciones impuestas a la
posibilidad de formas (y por lo tanto a la accién de la seleccion natural) por diversos
agentes. Esta disciplina se conoce como morfologia construccional
(Konstruktionsmorphologie, Seilacher 1970, morfologia ingenieril segun Bock 1991).
Con el tiempo el término fue adquiriendo un significado similar al de la morfologia
funcional, aunque con el énfasis en la estructura interna (Seilacher 1991), por lo que
Seilacher (1991) acuid el término morfodinamica (o biomorfodinamica, para
diferenciarlo del término geoldgico que designa las modificaciones fisicas en el paisaje),
para designar un programa de investigacion morfolégica que ponga énfasis en la
participacién de las restricciones en la evolucion de los planes corporales (Bauplan).
Seilacher (1991) esquematiza la integracion de disciplinas en la biomorfodinamica con
un tetraedro invertido (figura 2.7), cuyo triangulo superior representa el organismo
efectivo, que presenta en un vértice la funcion (con las disciplinas de la bioarquitectura,
biomecanica, morfologia funcional y etologia), en otro vértice la fabricacién (con las
disciplinas de la morfologia tedrica, y la mecanica y genética del desarrollo) y en el otro
vértice el ambiente efectivo (con la ecologia y el analisis de facies). El vértice inferior
que completa el tetraedro representa la historia de la forma, ya sea filogenética
(cladistica, distancia genética) como ontogenética. Segun Seilacher (1991) el papel de
los mecanismos de autoorganizacion en la biomorfodindmica es el de materiales basicos
estructurados que bajo presiones selectivas ligeras pueden ser seleccionados

aleatoriamente, pero son estabilizados por presiones mas restrictivas, aunque aun asi
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pueden expresarse en accidentes morfogenéticos o en detalles dentro de la variaciéon

aleatoria.
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Figura 2.7. El tetraedro conceptual de la biomorfodinamica. Tomado de Seilacher y
Gishlick (2014).

Los ejemplos de Seilacher generalmente son de invertebrados o de patrones de
coloracion en los vertebrados (por ejemplo, las asimetrias en el patron de rayas de la
cebra, Seilacher 1991). Sin embargo, se podria echar mano al papel de los mecanismos
de autoorganizacion como mejor explicacion disponible para la recurrencia de
determinadas formas o estructuras sin aparente valor adaptativo, o como unidad de
seleccién de una forma global (en vez de que esta surja varias veces por seleccion
natural de distintas partes). De haber evolucionado varios grupos de patos de manera
convergente en toda su morfologia como se desprende de las clasificaciones

moleculares, este podria ser el caso.

2.5.2.6. Convergencia

La evolucion convergente implica evolucién de fenotipos similares de manera
independiente (Currie 2012, Stayton 2015). Asi, suponiendo un caso donde varias

especies cercanamente emparentadas (por ejemplo a nivel de familia) han evolucionado
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convergentemente junto con especies no emparentadas, serian esperables dos
situaciones: 1) que las caracteristicas que todas estas especies que han evolucionado
convergentemente tengan en comun y que las distinguen de otros parientes cercanos,
sean adaptativas (Losos et al. 1998) y 2) que aquellas caracteristicas que compartan
solo las especies mas cercanas que han evolucionado convergentemente y que a su
vez sean compartidas por sus parientes cercanos con otros modos de vida, pertenezcan
al ambito de la herencia filogenética y hasta de restricciones del desarrollo (Wake et al.
2011, McGhee 2011), especialmente cuando no son caracteristicas ventajosas para ese

modo de vida (como por ejemplo, poner huevos en tierra para las aves buceadoras).

2.5.2.7. El método comparativo filogenético

Uno de los postulados fundamentales de la teoria de la evolucién es que las
especies estan emparentadas entre si, teniendo todas ancestros en comun, los cuales
a su vez tienen ancestros en comun que se remontan en ultima instancia a una o unas
pocas especies ancestrales. Por lo tanto, el hecho que las especies hayan evolucionado
constituye un problema estadistico, ya que las especies no representan unidades de

estudio independientes (Felsenstein 1985).

El problema que esto representa puede explicarse de una manera muy sencilla
con un ejemplo extremo: de un grupo de especies de la familia X, todas las corredoras
tienen un rasgo Y en el estado “a” y todas las nadadoras tienen el rasgo Y en el estado
“b”. Segun este panorama, hay una relacion directa entre el habito y el estado en que
esté el rasgo Y. Sin embargo, si en una filogenia de la familia X todas las corredoras
(por ejemplo) constituyen un grupo monofilético, entonces lo Unico que podria decirse
sobre la relacion entre el estado “a” del rasgo Y y el habito corredor es que evolucionaron
al mismo tiempo (figura 2.8). Sin embargo, el sostén estadistico de la relacion entre el
habito y la morfologia del rasgo es nulo. Si, por el contrario, en la filogenia de la familia
X se observa que cada especie corredora es hermana de una nadadora, entonces cada
vez que se produjo una adaptacion al habito corredor (suponiendo que el nadador es
ancestral al grupo, segun metodologias filogenéticas) el rasgo Y paso de “b” a “a”, y la
relacion entre la morfologia de este rasgo y el habito corredor presentaria un gran sostén
estadistico (figura 2.9). Para que el ejemplo tenga mayor cercania a las metodologias

de trabajo con morfometria, se podria suponer que al hablar de “a” y “b” en vez de
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referirnos a estados de un caracter, nos referimos a dos conjuntos de medidas de un

rasgo que difieren entre si de manera estadisticamente significativa.

Corredoras Nadadoras

Rasgo Y: estado a

Familia X
Rasgo Y: estado b

Figura 2.8. Rasgo Y en sus estados “a” y “b” en una filogenia de la Familia X donde todas

las especies corredoras, que presentan el caracter Y en el estado “a”, constituyen un grupo

monofilético.

, -
/7 \

\
ZYb->a Yb->aN

Familia X
Y:b

Figura 2.9. Filogenia de la Familia X, cada especie corredora, que presenta el caracter

Y en el estado “a”, se observa con lineas punteadas como el grupo hermano de una especie

nadadora.
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La mayor parte de los ejemplos biolégicos caerian en un lugar intermedio entre
estos dos casos del ejemplo, para distinguir las caracteristicas heredadas pasivamente
de aquellas moldeadas por seleccion natural se utilizan los métodos comparativos

filogenéticos (Felsenstein 1985).

La precisiéon de los métodos comparativos filogenéticos, asi como la posibilidad
de que se cumplan sus supuestos en ejemplos reales han sido puestas en duda. Para
una revisién de las criticas y defensas de los métodos comparativos filogenéticos
remitirse a Martins (2000).
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Capitulo 3. Materiales

3.1. Abreviaturas institucionales

CFA-OR, Fundacion de Historia Natural Félix de Azara, Universidad Maimoénides,
Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Argentina. CICTERRA, Centro de Investigaciones
en Ciencias de la Tierra, Universidad Nacional de Cérdoba, Cérdoba (Capital), Provincia
de Codrdoba, Argentina. MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales, Ciudad
Auténoma de Buenos Aires, Argentina. MLP, Museo de La Plata, Facultad de Ciencias
Naturales y Museo, Universidad Nacional de La Plata, La Plata, Provincia de Buenos
Aires, Argentina. MPEF-PV, Museo Paleontolégico Egidio Feruglio, Trelew, Provincia
del Chubut, Argentina.

3.2. Material estudiado

En el marco de la presente tesis se estudié todo el material referido a Cayaoa
bruneti, del cual una descripcién detallada se presenta en el capitulo de descripcion
osteoldgica. Este material fue comparado con el de aves actuales y fésiles depositadas
en colecciones de las instituciones mencionadas en el apartado anterior. En este
capitulo los taxones sin representantes actuales son sefialados mediante el caracter

obelisco (1). Los taxones analizados fueron:

Anseriformes:
Anatidae

Aix galericulata, MLP 85 (esqueleto completo). Aix sponsa: MACN 68872
(esqueleto completo). Amazonetta brasiliensis: MACN 54812, 54813, 61815, 63313
(esqueletos completos). Anas bahamensis: MLP 354 (poscraneo parcial). Anas crecca:
MACN 68876 (esqueleto completo). Anas cyanoptera: MACN 68423, 68525 (esqueletos
completos). Anas flavirostris: MACN 68261, 68388, 68397, 68447, 68497, 68560
(esqueletos completos). Anas georgica: CFA-OR-889, MACN 68387, 68395, 68418,
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68419, 68420, 68421, 68446, n1807a (esqueletos completos), MLP 83 (esqueleto
incompleto). Anas platyrhynchos: MACN 52429, 68873 (esqueletos completos). Anas
sibilatrix: MACN 68409, 68410, 68411, 68412, 68413, 68414, 68415, 68416, 68417,
68494, 68495, 68663 (esqueletos completos), MLP 86 (postcraneo incompleto), 774
(craneo). Anas versicolor. MACN 68422, 68425, 68496, MLP 951 (esqueletos
completos). Aythya affinis: MACN 54780 (esqueleto completo). Branta canadensis:
MACN 54725, 54787 (esqueletos completos). Cayaoa brunetit: MACN 12412 (extremo
omal de coracoides derecho), MPEF-PV-3104 (carpometacarpo derecho) MPEF-PV-
3105 (carpometacarpo izquierdo), MPEF-PV-3100 a 3103 (humeros parciales); MPEF-
PV-3106 a 3114 (fémures parciales), MLP 71-VII-14-4, 71-VII-14-7 (epifisis distales
derechas de fémures), 69-11I-29-13, 69-l1I-29-15 y 69-111-29-24 (epifisis distales
izquierdas de fémures); MPEF-PV-3115 (tibiotarso izquierdo casi completo); MPEF-PV-
3121 (tibiotarso juvenil casi completo), MLP 69-111-29-10, MPEF-PV-3116 a 3120
(tibiotarsos parciales), MPEF-PV-3122 (tarsometatarso izquierdo completo); MPEF-PV-
3123 (tarsometatarso izquierdo sin la tréclea para el digito 1V); MLP 77-XI1-22-3, MPEF-
PV-3124 a 3126 (epifisis distal de tarsometatarso derecho); MPEF-PV-3127 (fragmento
proximal de tarsometatarso derecho), MLP 77-XII-22-2 (epifisis proximal de
tarsometatarso izquierdo) y MLP 77-XII-22-1 (Holotipo, tarsometatarso derecho sin la
troclea V). Chloephaga picta: MACN 68581, 68728, 68740, CFA-OR-194 (esqueletos
completos), MLP 568 (esqueleto parcial), 14479, 14501 (esqueletos completos).
Chloephaga poliocephala: MACN 68401, 68575 (esqueletos completos). Coscoroba
coscoroba: MACN 68692, CFA-OR-506, 917 (esqueletos completos). Cygnus
melancoryphus: MACN 54583, 68716, 68755, CFA-OR-891, MLP 565 (esqueletos
completos), MLP 688 (postcraneo parcial). Cygnus olor: MACN 68033 (esqueleto
completo). Dendrocygna bicolorr MACN 54459, 54811, CFA-OR-909 (esqueletos
completos). Dendrocygna viduata: MACN n36, MLP 88 (esqueletos completos).
Lophonetta specularioirdes: MACN 2319a, 68398, 68406, 68407, 68408, 68445, 68493,
68526, 68556, MLP 869 (esqueletos completos). Mergus serrator. MACN 54477
(esqueleto completo). Netta peposaca: MACN 68399, 68424 (esqueletos casi
completos). Nomonyx dominicus: MACN 54706 (esqueleto completo). Oxyura
Jjamaicensis: MACN 54478, 54517, 68400 (esqueletos completos). Oxyura vittata:
CICTERRA 976 (esqueleto completo). Somateria mollisima: MACN 24240 (esqueleto
completo). Tachyeres leucocephalus: MACN 52861, 52862, 52863, 68402, 68554, MLP
14437 (esqueletos completos). Tachyeres patachonicus: MACN 68403, 68543
(esqueleto completo), MLP 798 (craneo), 14381 (esqueleto completo). Tachyeres

pteneres: MACN 68541 (esqueleto completo).
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Chauna chavaria: MACN 54476 (esqueleto completo). Chauna torquata: MACN
38084 (esqueleto completo), MLP 64 (craneo), 566 (poscraneo parcial), 806 (esqueleto

completo).

Incertae sedis

Vegavis iaait: MLP 93-1-3-1. (Holotipo, esqueleto parcial)

Otras aves:
Tinamidae

Eudromia elegans: MLP 41 (esqueleto completo), 306 (craneo), 326 (esqueleto
completo), 509, 715, 779, 781 (craneos).

Odontophoridae

Odontophorus capueira: MLP 540 (esqueleto completo).

Phalacrocoracidae

Phalacrocorax magellanicus: MLP 15 (esqueleto completo).

Podicipedidae

Podiceps major. MLP 657 (esqueleto completo).

Lariidae

Larus sp.: MLP 948 (esqueleto completo).
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Sphenicidae
Crossvallia unienwilliat: MLP 00-1-10-1 (fémur fragmentado).

Pygoscelis papua: MLP 927 (fémures).

Tesis Doctoral
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Capitulo 4. Descripcion osteolégica

4.1. Nomenclatura anatémica

La nomenclatura osteoldgica utilizada en la presente tesis sigue la propuesta de
Baumel y Witmer (1993) y es resaltada en cursiva a lo largo del texto. Para la
caracterizacion del hipotarso es utilizada la nomenclatura de Mayr (2015). La
nomenclatura artrolégica sigue a Baumel y Raikow (1993). En caso de utilizar otras
nomenclaturas para sitios de insercion muscular especificos y que no son de uso
frecuente a lo largo de este trabajo de tesis, es sefalada la referencia pertinente a
continuacion del término. Los elementos 6seos comunes se mencionan con sus

nombres vernaculos (humero, tibiotarso, etc.).

Respecto de la orientacion, las direcciones de cuerpo y de sus elementos que se
aplican en la presente tesis son: craneal/anterior-caudal/posterior, dorsal-ventral,
medial-lateral y proximal-distal. Otras orientaciones relativas de elementos
esqueletarios siguen a Baumel y Witmer (1993). Las escalas de todas las fotografias de

la presente tesis son de un centimetro (1 cm).

4.2. Descripcion

4.2.1. Himero

Los materiales identificados como humeros referidos a Cayaoa bruneti son
MPEF-PV-3100, 3101, 3102 y 3103. (figura4.1)

El largo del humero es aproximadamente el mismo de Anas georgica, sin
embargo, es considerablemente mas robusto. El caput humeri es conspicuo y alargado.
El margo caudalis esta presente y dirigido hacia el tuberculum dorsale (a), como en
Oxyura vittata, O. jamaicensis, Dendrocygna viduata, D. bicolor y Cygnus
melancoryphus. El tuberculum dorsale es prominente y esta elevado sobre la superficie

del eje (b), es subcircular como en Dendrocygna, Oxyura jamaicensis y Cygnus
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melancoryphus; en Oxyura vittata es prominente, pero de forma ovada mientras que en
el caso de Somateria mollisima, Mergus serrator, Netta peposaca, Aythya affinis y Anas
el tuberculum dorsale no es prominente. La fossa penumotricipitialis dorsalis es tan o
mas ancha que la fossa pneumotricipitialis ventralis (c), como en Oxyura, Aythya affinis
y Netta peposaca y esta excavada por debajo de la cabeza (d), como en Oxyura,
Nomonyx, Mergus serrator, Somateria mollisima, Tachyeres y Lophonetta. Una cresta
separa la fossa pneumotricipitialis dorsalis de la abertura de la incisura capitis (e), que
forma un surco caudal a la fossa, como en Oxyura, Nomonyx, Somateria mollisima,
Netta peposaca y Mergus serrator y a diferencia de Aythya affinis, Anas, Dendrocygna
y Cygnus melancoryphus, donde la incisura capitis abre al mismo nivel que la fossa
pneumotricipitialis dorsalis y no esta separada por una cresta. La fosa neumatica en la
fossa penumotricipitialis ventralis esta totalmente ocluida, como en Somateria mollisima,
Aythya affinis, Oxyura, Nomonyx y otros patos buceadores, ademas de algunos no
buceadores como Malacorhynchus (Noriega et al. 2008, Worthy y Lee 2008) y a
diferencia de lo que habitualmente ocurre en los no buceadores excepto en el pato
buceador Mergus serrator en el cual también permanece abierta. La crista
deltopectoralis es anconalmente plana (f), como en Anas, Aix, Aythya affinis, Netta,
Mergus, Somateria mollisima y Oxyura. Aproximadamente un 40% de la extension distal
de esta crista en vista palmar es distal a la unién de la crista bicipitialis con el eje, como
ocurre en Cygnus melancoryphus y Dendrocygna viduata. La crista bicipitialis en vista
anconal es aproximadamente igual de ancha que de larga en direccion proximo distal,
como en Tachyeres, Somateria mollisima, Lophonetta, Aythya affinis y Anas, mientras
que es mas larga que ancha en Netta peposaca, Coscoroba, Dendrocygna y Cygnus
melancoryphus y mas ancha que larga en Nomonyx, Oxyura jamaicensis y Mergus
serrator. El tuberculum ventrale esta extendido distalmente, ocultando parcialmente la
fossa penumotricipitialis ventralis en vista anconal (g), como ocurre en Anas, Tachyeres,
Amazonetta, Lophonetta y todos los patos buceadores con la excepcion de Netta
peposaca. Debajo de la fossa penumotricipitialis ventralis, la cicatriz del musculo
latissimus dorsi anterioris comienza proximal a la unidn de la crista deltopectoralis y el
eje de la di&fisis y se alinea con la crista deltopectoralis antes de extenderse distalmente.
La insercién del musculo scapulohumeralis cranialis es alongada y robusta, y su limite
distal es caudal a la unién de la crista bicipitialis con el eje, como en Oxyurinae, Anas,
Tachyeres, Lophonetta, Mergus, pero a diferencia de Coscoroba, Cygnus
melancoryphus, Somateria mollisima, Netta y Aythya affinis donde su limite distal esta

a la misma altura de la union de la crista bicipitialis con el eje.
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En la epifisis distal, el processus flexorius es largo (h), como ocurre en la mayor
parte de los Anatidae. Contrariamente, en Cygnus melancoryphusy Branta canadensis,
este proceso es corto y su limite distal es proximal al limite distal de los céndilos en vista
caudal. El tuberculum supracondylare dorsale no forma una prominencia distinguible, al
igual que en los patos buceadores, Anas, Tachyeres, Lophonetta y en Anserinae
excepto Coscoroba y Cygnus melancoryphus. El tuberculum supracondylare ventrale
forma una faceta no apuntalada, como en Coscoroba, Cygnus melancoryphus y
Oxyurinae. El sulcus scapulotricipitialis no se extiende alrededor del tuberculum
supracondylare dorsale en vista distal, al igual que en Coscoroba y Branta canadensis
(i). La fosa del musculo brachialis es ovalada y presenta limites claros (j), como ocurre
en la mayor parte de los Anatidae. La fossa olecrani es profunda y esta bien definida,
como en la mayor parte de los Anatidae (k), salvo en Chloephaga picta y Dendrocygna
bicolor.

B i AP ¥ g
AT L et

o
s 4

e

Figura 4.1. Himeros asignados a Cayaoa bruneti. Escala 1 cm.
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4.2.2. Carpometacarpo

Los materiales identificados como carpometacarpo asignados a Cayaoa bruneti
son MPEF-PV-3104 y 3105 (figura 4.2).

Este elemento es semejante en largo al de Oxyura Vvittata, pero

considerablemente mas robusto.

En el extremo proximal, el borde externo de la frochlea carpalis carece de
muesca, como en Dendrocygna. La parte distal del borde interno de la frochlea carpalis
tiene un espesor uniforme respecto de la parte proximal, a diferencia de lo que ocurre
en Oxyura y Nomonyx. La fovea carpalis cranialis esta presente y carece de foramen
neumatico, como sucede en Anas, Somateria mollisima, Tachyeres, Lophonetta, Aix,
Oxyurinae, Mergus, Netta y Aythya affinis. La fovea carpalis caudalis es somera, a
diferencia de lo que ocurre en la mayor parte de los patos buceadores a excepciéon de
Netta peposaca y Mergus serrator. La fossa infratrochlearis es somera, a diferencia de
lo que ocurre en Somateria mollisima, Aix y Dendrocygna. El processus extensorius no
es tan largo en direccién craneo-caudal como la trochlea carpalis (a), a diferencia de lo
que ocurre en Coscoroba y Chloephaga. Este proceso no presenta rugosidades (a
diferencia de Tachyeres y Lophonetta); en vista proximal estd elongado préoximo-
distalmente a diferencia de lo que ocurre en Dendrocygna, donde es redondeado. En
vista anterior, el largo del os metacarpale majus entre el processus alularis y el comienzo
del spatium intermetacarpale es menor que el ancho en esa misma zona, a diferencia
de lo que ocurre en Somateria mollissima, Netta peposaca, Aythya affinis, Cygnus
melancoryphus y Dendrocygna. El musculo extensor carpi ulnaris presenta dos
rugosidades (b), una adyacente al fornix entre los metacarpales y la otra un poco mas
proximal, como en Nomonyx, Oxyura y Dendrocygna. La facies caudalis del os
metacarpale minus carece de surco, como en Oxyura jamaicensis, Cygnus
melancoryphus y Coscoroba. La sinostosis distal entre os metacarpale majus et minus
es mas corta en sentido proximo-distal que ancha en vista craneal igual que en Oxyura.
La facies articularis digitalis minoris et major tienen igual extensién distal (c), como en
Coscoroba, Cygnus melancoryphus, Oxyura jamaicensis, Nomonyx y Dendrocygna,
mientras que en Chauna la facies articularis digitalis minoris sobresale distalmente mas
que la facies articularis digitalis major. Lo contrario ocurre en Oxyura vittata,
Chloephaga, Somateria mollisima, Mergus, Netta, Aythya affinis, Anas, Lophonetta,

Amazonetta y Tachyeres.
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Figura 4.2. Carpometacarpos asignados a Cayaoa bruneti. Escala 1 cm.

4.2.3. Fémur

Los materiales referidos a fémures asignados a Cayaoa bruneti son MPEF-PV-
3106 a 3114, MLP 71-VII-14-4 y 14-7, MLP 69-111-29-13, 29-15 y 29-24. (figura 4.3)

Se ftrata de un elemento grande, de un tamafio similar al de Cygnus

melancoryphus.

Presenta muchas caracteristicas comunes con los fémures de patos buceadores
y otras aves buceadoras propulsadas por los miembros posteriores, como cormoranes
(Phalacrocoracidae), macaes (Podicipedidae) y colimbos (Gaviidae). Por ejemplo, el
trochanter reducido en extension dorsal, tanto que su profundidad no supera la de la
cabeza; la diafisis esta fuertemente curvada en vista lateral (a) y tiene una seccién
transversal ligeramente eliptica, es decir que la extensién dorsoventral mayor que la
mediolateral, (b) y los bordes externo e interno del condylus lateralis tienen similar
extension ventral (c). En seccidon transversal, las paredes de la diafisis son
extraordinariamente gruesas (d), en semejanza a lo que ocurre en aves no voladoras y

buceadoras, como los pinguinos (ver Capitulo ocho).

En la facies posterior de la diafisis presenta una insercién ligamentosa

prominente (e), como en Oxyura, Nomonyx, Cygnus melancoryphus, Branta

59



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

canadensis, Mergus serrator, Netta peposaca, Aythya affinis, Coscoroba y Tachyeres.
En la epifisis distal, vista dorsal, el sulcus patellaris es elongado (f) (largo en direccion
préximo-distal mayor que el ancho) y profundo, a diferencia de lo que ocurre en Cygnus
melancoryphus, Chloephaga y Dendrocygna bicolor. En vista lateral, el tuberculum del
musculo gastrocnemialis lateralis forma una cresta larga y angosta (g), con amplia cresta
proximal al sulcus patellaris, como en Tachyeres, Lophonetta, Amazonetta, Anas, Netta
peposaca, Aythya affinis, Somateria mollisima, Mergus serrator, Aix, Oxyuray Nomonyx.
La fossa poplitea es profunda (h), como en Tachyeres, Cygnus melancoryphus, Branta
canadensis, Netta peposaca, Aythya affinis, Aix galericulata, Oxyura vittata, O.
Jjamaicensis y Nomonyx. El borde interno del limite distal de la diafisis en vista ventral
queda interrumpido por una muesca en su union con el céndilo interno (i), al igual que

en Chloephaga picta y C. poliocephala.

Figura 4.3. Fémures asignados a Cayaoa bruneti. Vista dorsal (a y b), vista lateral (c y

f), vista distal (d) y vista ventral (e). Escala 1 cm.

4.2.4. Tibiotarso

Los materiales referidos a tibiotarso asignados a Cayaoa bruneti son: MPEF-PV-
3115 a 3121 y MLP 69-111-29-10 (Figs. 4.4)
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Se trata de un elemento similar en tamafio al de Cygnus melancoryphus. En vista
proximal el borde laterocaudal de la facies articularis medialis es recto y forma un angulo
de aproximadamente 90° con el borde caudal de la facies articularis lateralis (a) como
en Amazonetta, Coscoroba, Netta peposaca, Aythya affinis, Cygnus melancoryphus,
Oxyura y Dendrocygna. La crista cnemialis cranialis es alongada (b) y presenta una
cresta distintiva que se continua en la diafisis (c), como es habitual en los patos
buceadores y otras buceadoras propulsadas por las patas. La facies cranialis es
aplanada, también caracteristico de los patos buceadores (d). En vista medial, la
impressio del ligamento collateralis medialis es escasamente prominente (e). En la
epifisis distal, el borde del condylus medialis presenta una muesca, como en Cygnus
melancoryphus y Branta canadensis. El sulcus para el musculo fibularis esta delimitado
cranealmente por hueso, como en Dendrocygna bicolor (f). En vista distal, los condilos
tienen igual extension anterior (g), como ocurre en patos buceadores y otras aves

buceadoras propulsadas por las patas, como los macaes (Podicipedidae).
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Figura 4.4. Tibiotarsos asignados a Cayaoa bruneti. Escala 1 cm.
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4.2.5. Tarsometatarso

Los materiales de tarsometatarso asignados a la especie Cayaoa bruneti son:
MPEF-PV-3122 a 3127 y MLP 77-XII-22-1 (Holotipo) a 22-3 (figura 4.5).

El elemento es escasamente mayor al tarsometatarso de Tachyeres
leucocephalus. Es aproximadamente igual de largo que el fémur, como ocurre en
Coscoroba, Cygnus melancoryphus y en Mergus serrator, mientras que en Branta
canadensis, Dendrocygna y Chloephaga es de mayor tamafo que el fémur, y en
Lophonetta, Amazonetta, Tachyeres, Anas, Netta peposaca, Aythya affinis, Somateria

mollisima, Aix, Nomonyx y Oxyura es menor que el fémur.

La cotyla medialis es escasamente mayor a la cotyla lateralis (a). La eminentia
intercotylaris esta aplanada dorsoplantarmente y tiene una posicién dorsal. La fossa
parahypotarsalis medialis esta ausente (b), como ocurre en la mayor parte de los
Anatidae salvo Coscoroba, Chloephaga picta, Dendrocigna bicolor y D. viduata. El
hypotarsus es trisulcado, tipico de Anatidae (c). La crista medialis hypotarsi tiene una
extension distal semejante a la del resto de las cristas (d), al igual que en Dendrocygna,
y a diferencia de lo que ocurre en Cygnus melancoryphus, Coscoroba, Anas, Aix,
Tachyeres, Branta canadensis, Lophonetta, Amazonetta y los patos buceadores
analizados; el limite distal de esta crista desciende gradualmente hasta el eje, al igual
que en Coscoroba, Branta, Cygnus melancoryphus y Chloephaga, mientras que en
Oxyura, Aythya, Aix, Anas platyrhynchos y A. sibilatrix el limite es abrupto, y en
Nomonyx, Somateria mollisima, Mergus serrator, Netta peposaca, Lophonetta,
Amazonetta, Tachyeres y Anas georgica el limite es en forma de gancho. En vista
plantar, la crista intermediae hypotarsalis medialis presenta su extremo distal mas agudo
que el proximal (e), formando una cufia entre las crestas que yacen a los lados, como
ocurre en Oxyura, Dendrocygna viduata y en Nomonyx. En vista proximal, la crista
hypotarsalis lateralis presenta una extension plantar menor a la de las cristae
intermediae hypotarsi, a diferencia de lo que ocurre en Dendrocygna y similar a lo que

ocurre en la mayor parte de los Anatidae.

La diafisis presenta una ligera torsién, tipica de los patos buceadores; la seccion
transversal hacia la mitad de su largo es aproximadamente igual de ancha que de
profunda, como ocurre en Amazonetta, Lophonetta, Coscoroba, Anas, Netta peposaca,
Aythya affinis, Somateria mollisima, Cygnus melancoryphus y Branta canadensis. En

vista dorsal, distal al sulcus extensorius se extiende un surco profundo que abarca mas
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del 50% del elemento (f), como ocurre en Netta peposaca, Oxyura vittata y Dendrocygna
bicolor, cuando en general este surco es somero y de menor longitud. Las cristae
plantaris medialis et lateralis son prominentes (g) y en vista lateral o medial la diafisis
aparenta ser dorsalmente plana y ventralmente convexa. La crista plantaris lateralis en
su porcion distal se acerca gradualmente a la facies dorsalis mediante una curva suave
cercana a la trochlea metatarsi IV, como en Somateria mollisima, Chloephaga
poliocephala, Branta canadensis, Dendrocygna, Nomonyx y Oxyura, mientras que en

otros Anatidae dicha curva hacia la facies dorsalis es mas proximal a la trochlea.

En vista plantar, la fossa supratrochlearis plantaris es amplia y profunda (h). El
pasaje ligamentario anterior entre las trochleae Ill et IV esta cubierto cranealmente por
una pared 6sea, como ocurre en la mayor parte de los Anatidae, excepto en Somateria
mollisima y Tachyeres. La trochlea metatarsi Il esta comprimida mediolateralmente
como es habitual en los patos buceadores (i) y es marcadamente asimétrica (j), con su
borde mesial mucho menor que el lateral en vista distal, como ocurre en Dendrocygna,
Oxyura, Nomonyx y Somateria mollisima. Su limite distal se dispone al mismo nivel que
la incisura trochlealis lateralis (k), como en Mergus serrator, es decir que no es tan
proximal como en Cygnus melancoryphus y en algunos patos buceadores como Aythya
affinis, Netta peposaca, Somateria mollisima, Oxyura y Nomonyx. Esta ftrochlea
presenta un surco profundo restringido a su superficie mas distal (I), a diferencia de lo
que ocurre en las trochleae mas laterales, al igual que en Dendrocygna viduata 'y Cygnus
melancoryphus. Mientras que en Coscoroba coscoroba y Dendrocygna bicolor la
trochlea metatarsi Il presenta un surco muy somero restringido a la superficie distal
(como también ocurre en Chauna), y en la mayor parte de los Anatidae (por ejemplo
Anas, Tachyeres, Oxyura, Nomonyx, Somateria mollisima, Mergus serrator, Aythya
affinis) el surco esta en toda la superficie articular de la trochlea y es claramente visible
tanto en vista distal como en vista plantar. La trochlea metatarsi IV esta deflectada
lateralmente (m), al igual que ocurre en la mayor parte de los Anatidae excepto en

Oxyura'y Nomonyx.
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Figura 4.5. Tarsometatarsos asignados a Cayaoa bruneti. Escala 1 cm.

4.2.6. Coracoides

En la presente tesis se asigna a la especie Cayaoa bruneti el ejemplar MACN
12412. (figura 4.6)

Material cedido por Federico Agnolin. Coracoides derecho incompleto, consiste
en el extremo omal parcialmente erodado y la mitad mas cercana a la region omal del
corpus coracoidei. El processus procoracoideum esta enteramente ausente (a). El
elemento es ligeramente mayor al de Lophonetta specularioides, aunque es
desproporcionadamente mayor en la region del cuerpo del coracoides. El angulo del
processus acrocoracoideus con el del eje mayor del corpus coracoidei es igual al del
resto de los Anatidae (b). La facies articularis humeralis (c) es mas pequefia que la de
Dendrocygna viduata y en general desproporcionadamente pequefia para el tamario del
resto del elemento. Por el contrario, la cotyla scapularis (d) es tan grande como la de
Cygnus melancoryphus, es decir desproporcionadamente grande en relacion a la facies
articularis humeralis y al resto de la extremidad omal. El sulcus m. supracoracoidei no
se halla excavado debajo de la facies articularis humeralis (e), al igual que en Anas,

Oxyura y Dendrocygna 'y a diferencia de Cygnus, Tachyeres y Lophonetta.
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Figura 4.6. Coracoides MACN 12412. Escala 1 cm.

Tesis Doctoral
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Capitulo 5. Microanatomia del fémur

El objetivo del presente capitulo es analizar de manera cuantitativa y comparada,
la microanatomia del fémur de Cayaoa bruneti y explorar potenciales relaciones con el
modo de vida de la especie. Asimismo, se explora la misma condiciéon en humeros de

diversos Anseriformes.

5.1. Introduccion

Estda demostrado que puede establecerse una fuerte asociacion entre la
microanatomia 6sea y el modo de vida (Wall 1983; de Ricqlés y de Buffrénil 2001;
Germain y Laurin 2005; Meier et al. 2013) y esta relacién puede ser aplicada para inferir
habitos de vida en faunas extinguidas. Mas aun, la microanatomia de los huesos largos
de los amniotas en especial humero, radio y en el caso de las Aves el tibiotarso, presenta
una fuerte sefal ecologica (Canoville y Laurin 2010).

Los huesos largos de las aves, en especial humero y fémur, presentan en sus
diafisis una amplia cavidad medular y cortezas muy delgadas y compactas, conectadas
entre si por unos pocos puntales 6seos o trabéculas que aumentan su resistencia frente
al potencial colapso de las cortezas (De Margerie et al. 2005) sin formar hueso
trabecular o esponjoso, es decir huesos con trabéculas anastomosadas y estructura de
panal de abejas.

En términos generales, muchos amniotas buceadores tienen esqueletos mas
densos debido a un engrosamiento 6seo. Esta caracteristica no patologica, corresponde
a una hipertrofia 6ésea que se observa en los miembros, vértebras y/o costillas
(Houssaye 2009) y que se denomina “paquiostosis” (Abel 1912). Este término fue
diferenciado por Nopcsa (1923) en dos procesos que pueden ocurrir de manera
independiente o en combinacién (de Ricglés y de Buffrénil 2001; Kriloff et al. 2008). El
primero corresponde a la paquiostosis en sentido estricto, es un engrosamiento de la
corteza producido por un aumento de la deposicion de hueso periosteal (Fracillon-Vieillot
et al. 1990). Como consecuencia de este proceso, el hueso en seccién transversal
conserva la cavidad medular pero su corteza es mas ancha en el adulto que en los
juveniles e incluso en comparacién con los de adultos de otras especies, y en apariencia
externa su volumen se incrementa (de Buffrénil y Rage 1993). El segundo proceso, la
paquiostosis en sentido laxo, se evidencia como un angostamiento de las cavidades
internas (de Ricqlés y de Buffrénil 2001) producto de una osificacion endocondral
incompleta, inhibicion en la remodelacién 6sea o una reduccion de la reabsorcion de

hueso de la regién medular (Houssaye 2009). En este caso la apariencia externa del
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hueso no se ve afectada, pero en seccion transversal la corteza es ancha y la cavidad
medular exigua.

Domning y Buffrénil (1991) distinguen claramente a la paquiostosis en sentido
estricto (o simplemente paquiostosis) de la paquiostosis sensu lato (llamada
osteosclerosis), asi como la combinacion de ambos procesos o paquiosteosclerosis. Es
esta nomenclatura es la que se adoptara a lo largo del presente capitulo.

Todos los ejemplos de aumento de densidad ésea en aves corresponden a
osteosclerosis (Houssaye 2009). Estos no se restringen a un clado particular ni se
distribuyen de manera uniforme en las aves. Por ejemplo, los niveles mas altos de
osteosclerosis se encuentran en aves buceadoras y no voladoras. En buceadoras
propulsadas por las alas, la mayor osteosclerosis se observa en los fémures, hiumeros
y tarsometatarsos de pinglinos (Ksepka 2007; Meister 1962; Cerda et al. 2014) y
probablemente en Plotoptéridos dentro de Pelecaniformes (Olson y Hasegawa 1979
comentan la extrema densidad de los huesos). En aves buceadoras propulsadas por los
miembros posteriores, los niveles mas altos se encuentran en los fémures de
Hesperornis regalis y Polarornis gregorii (Chinsamy et al. 1998), ambas aves fésiles
cretacicas. La primera pertenece al clado de las aves dentadas Hesperornithiformes
(Ornithurae) del Cretacico del Hemisferio Norte, mientras la segunda presumiblemente
sea un Gaviidae (Neornithes) del Hemisferio Sur. En estos casos, la seccion transversal
del hueso presenta una cavidad medular muy estrecha, con un ancho similar o menor
al de la corteza (Chinsamy et al. 1998).

Marsa y colaboradores (2017) analizaron el grosor cortical del fémur de Vegavis
iaai, que resulto tener un grosor cortical superior al de la mayor parte de las aves, por lo
que infirieron que tenia habito buceador.

Habib y Ruff (2008) compararon el area cortical tanto en fémur como en humero
de diversas especies de aves, entre ellas pinguinos y cormoranes y encontraron que la
osteosclerosis era mayor entre las buceadoras que entre las no buceadoras, inclusive
en el cormoran no volador de las Galapagos, Phalacrocorax harrisi. Este ultimo, aunque
no presentaba un nivel de osteosclerosis en el fémur tan alto como el de pinguinos, si
era significativamente mayor al de los Phalacrocorax voladores (Habib y Ruff 2008).

Estos trabajos seran discutidos segun los resultados obtenidos de Cayaoa

bruneti en el apartado correspondiente dentro del presente capitulo.
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5.2. Metodologia

5.2.1. Taxa utilizados

Se estudiaron fémures y humeros de distintas especies, incluyendo
estilopodios de aves buceadores, no buceadores, voladoras y no-voladoras
pertenecientes principalmente al clado Anatidae, asi como algunos no-anatidos.
Ademas de la especie de estudio de la presente tesis, Cayaoa bruneti, se incluyeron:
Tachyeres leucocephalus, Tachyeres pteneres, Tachyeres patachonicus, Mergus
serrator, Aythya affinis, Netta peposaca, Oxyura jamaicensis, Cygnus melancoryphus,
Phalacrocorax magellanicus, Podiceps major, Larus sp., Pygoscelis papua y la especie

extinguida Crossvallia unienwillia.

5.2.2. Escaneo por tomografia computada

Debido a que los materiales asignados a Cayaoa bruneti son escasos y las
comparaciones por metodologias paleohistolégicas son destructivas, se optd por
acceder a la microanatomia mediante tomografia computada. Los elementos 6seos
fueron escaneados con un tomografo computado General Electric Bright Speed Hi
Speed a 140 kvy 300 mA (Hospital San Juan de Dios de La Plata, Argentina). Se
obtuvieron cortes de 0.62 mm. En todos los casos se utilizé una cama de algodon para
separar cada espécimen de la plataforma durante el escaneo. Las imagenes fueron
guardadas en formato DICOM y analizadas con el software 3D Slicer 4.1.1 r20318
(Fedorov et al. 2012).

5.2.3. Andlisis de seccion transversal y toma de medidas

Para medir la osteosclerosis de los fémures y humeros escaneados, se utilizé
tanto el software Bone Profiler (Girondot y Laurin 2003) como la metodologia de Espesor
Oseo Relativo (EOR), esta ultima siguiendo a Smith y Clarke (2014), asumiendo que la
mitad de la diafisis representa una regién morfolégicamente equivalente en los
diferentes taxones. Bone Profiler crea un parametro adimensional que varia de cero a
uno, llamado Compactacion Observada (C), que es una medida de la superficie 6sea en
una seccion transversal dada. El EOR se presenta como un porcentaje de espesor
calculado con la siguiente férmula:

EOR = [Cv+Cd/(D/100)})/2
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donde Cv representa el espesor en mm de la corteza ventral, Cd el espesor en mm de
la corteza dorsal y D el diametro dorsoventral en mm. Si el valor de C se acerca a uno,
el grado de compactacion (en este caso osteosclerosis) es mas alto. En el caso del
EOR, a mayor porcentaje mayor grado de compactacion.

Las medidas lineales fueron tomadas utilizando la funcion de “regla” del software
3D Slicer. Se tomo también EOR y C de una seccion natural (no virtual) de Cayaoa
bruneti (MLP 61 111-22-15).

5.3. Resultados

5.3.1. Osteosclerosis

En el caso del fémur, tanto la C como el EOR (tabla 5.1, figura 5.1) mostraron
resultados similares. Todas las aves buceadoras presentan el fémur con cortezas 6seas
mas espesas que los no buceadores. En promedio el valor de C en las especies
buceadoras es de 0,239 mas alta que en las no buceadoras, inclusive en el caso de
Netta peposaca (C = 0,545, EOR = 19,47%) que dentro de los patos buceadores es una
especie que prefiere alimentarse sumergiendo solo parcialmente el cuerpo en el agua y
por ende considerada como relativamente poco buceadora (Livezey 1996b). También
es mayor el valor de C y EOR en las especies no voladoras de Tachyeres (T.
leucocephalus y T. pteneres) que en Tachyeres patachonicus, la Unica voladora dentro
del género. Los valores mayores de C y EOR fueron los obtenidos para Cayaoa bruneti
(C = 0,99 y EOR = 37%) alcanzando valores aun mayores que los del pinguino
Pygoscelis papua (C = 0,86 y EOR = 33%). Por otra parte los resultados de la C y el

EOR en el pingliino basal Crossvallia unienwillia fue menor (C = 0,52 y EOR = 20%).
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Figura 5.1. C (a) y EOR (b) del fémur de especies seleccionadas. Cayaoa S y B hacen

referencia al corte natural y al tomograma respectivamente.
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Tabla 5.1. C y EOR de especies estudiadas.

Individuo Taxa C EOR
MLP 69-I11-29-15 Cayaoa bruneti -Hueso- 0,985 37,1
MLP 69-111-29-13 Cayaoa bruneti -Tomograma- 0,999 35,45
MLP657 Podiceps major 0,547 16,97
MACN68424 Netta peposaca 0,545 19,47
MACN68400 Oxyura jamaicensis 0,636 27,81
MACN54477 Mergus serrator 0,509 16,74
MACN54416 Tachyeres patachonicus 0,552 16,04
MACNG68554 Tachyeres leucocephalus 0,654 23,41
MACN68541 Tachyeres pteneres 0,645 23,35
MACN54788 Aythya affinis 0,581 21,60
MLP15 Phalacrocorax magellanicus 0,629 21,17
MLP 00-1-10-1 Crossvallia unienwillia 0,52 19,91
MLP927 Pygoscelis papua 0,858 32,83
MLP948 Larus sp. 0,372 12,84
MLP565 Cygnus melancoryphus 0,398 12,56

La Cy el EOR del humero de los Anatidae estudiados se incluyen en la tabla 5.2
y figura 5.2. Los valores del humero de las distintas aves analizadas fueron similares
entre si, en comparacion con lo que se observa en los valores del fémur. El menor valor
se observa en la especie no buceadora Cygnus melancoryphus (C = 0,476 y EOR =
16,7%), dentro de los buceadores el menor valor lo presenta Netta peposaca (C = 0,484
y EOR = 15,67%), las especies no voladoras presentan valores medios: Tachyeres
pteneres (C = 0,59 y EOR = 17,32%) y Tachyeres leucocephalus (C = 628 y EOR =
19,5%). El humero con el valor mas diferente es el de Oxyura jamaicensis, cuyo valor
fue notablemente superior (C = 0,79 y EOR = 31,42%) al del resto.
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Figura 5.2. C y EOR del humero de distintos Anatidae.
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Tabla 5.2. C y EOR del humero de Anatidae estudiados.

Individuo Taxa C EOR

MLP 565 Cygnus melancoryphus | 0,476 16,70
MACN 68424 Netta peposaca 0,484 15,67
MACN 54416 | Tachyeres patachonicus | 0,539 16,31
MACN 54477 Mergus serrator 0,546 16,96
MACN 68541 Tachyeres pteneres 0,594 17,32
MACN 68554 | Tachyeres leucocephalus | 0,628 19,52
MACN 54788 Aythya affinis 0,689 21,49
MACN 68400 Oxyura jamaicensis 0,794 31,42

5.3.2. Comparacion entre Compactacién y Espesor Oseo Relativo

Dado que el EOR tiene en consideracion exclusivamente las cortezas 6seas, la
gran cantidad de trabéculas en las secciones de Cayaoa brunetiy Pygoscelis papua no
pudo ser medida con esta técnica. Contrariamente, el Bone Profiler tiene en cuenta toda
el area ocupada por hueso en la seccion, incluyendo las trabéculas que atraviesan la
médula. Como consecuencia, el resultado obtenido sobrestima el grosor cortical.

En Oxyura jamaicensis, el valor de EOR es relativamente mayor que su C, quizas
debido a la forma heterogénea del area transversal del fémur (el EOR mide areas
especificas de la seccion mientras que C mide toda el area ocupada por hueso). Dado
que, como ya fue comentado, la estimacion de corteza con el Bone Profiler trabaja con

toda la seccién transversal, C es un mejor estimador de la osteosclerosis en ese caso.

5.4. Discusion

Los valores del espesor cortical del fémur de Cayaoa bruneti aqui obtenidos
fueron similares a Hesperornis, Polarornis gregorii, y a aquellos de los pinglinos
recientes. Segun Chinsamy y colaboradores (1998), el valor de espesor cortical de
Polarornis es de 37% (valor de Cayaoa bruneti: 37,1%)y Hesperornis tendria un espesor
similar, aunque el material estaba demasiado deformado como para proveer un
porcentaje preciso. Habib y Ruff (2008) ofrecieron dos hipétesis alternativas para
explicar el mayor espesor femoral del cormoran de las Galapagos comparado con sus
contrapartes voladoras: La hipétesis 1, indica que la mayor area cortical es producto de

una adaptacién de las aves que perdieron el vuelo recientemente. En el caso de aves

73



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

que descienden de una linea de aves no voladoras (no-voladores antiguos, segun Habib
y Ruff 2008), como el caso de Rhea, los fémures presentan cortezas delgadas pero los
miembros posteriores crecen en area transversal. De esta manera, al perder el vuelo,
un linaje aviano atravesaria una etapa de ensanchamiento cortical (en la que se
encuentra Phalacrocorax harrisi) para luego dar lugar a una etapa de ensanchamiento
de todo el hueso, quedando entonces la corteza relativamente delgada. Esta dltima es
la etapa en la que se encontraria Rhea. Este aumento de la corteza responderia a
necesidades mecanicas dado que un ave no-voladora es una caminadora obligada.

La hipodtesis 2 por el contrario, indica que una mayor area cortical seria el
resultado de la pérdida del vuelo, sumado al comportamiento buceador. Segun esta
explicacién, la pérdida de la capacidad de vuelo modifica la presién de seleccién a favor
de huesos livianos que fomenta la preservacion filética de huesos neumaticos, y permite
que otras presiones vinculadas al buceo actuen sobre los huesos, por ejemplo, aquellas
que disminuyen la flotabilidad.

El alto espesor del fémur de Cayaoa bruneti (semejante al de los pinguinos
actuales, tabla 5.1) no acuerda con lo esperado segun la primera hipotesis. Esto se debe
a las proporciones de los miembros, que son muy distintas a las de otros patos no
voladores podria ser tomado como un no-volador antiguo (segun la terminologia de
Habib y Ruff 2008), sin embargo, presenta caracteristicas opuestas a las de Rhea,
miembros posteriores no necesariamente anchos y el espesor cortical del fémur mucho
mayor que el del cormoran de las Galapagos (y que el espesor de los Tachyeres no-
voladores). Las mencionadas caracteristicas de Cayaoa bruneti se adecuan mejor con
la con la hipétesis que afirma que la pérdida de la capacidad de vuelo modifica la presion
selectiva que fomenta la preservacion filética de huesos neumaticos y permite que las
presiones que disminuyen la flotabilidad, vinculadas al buceo, actien sobre los huesos.

Smith y Clarke (2014) encontraron dos situaciones distintas en el desarrollo de
la osteosclerosis del humero de algunos Pan-Alcidae no voladores. La del Alca grande
extinta en tiempos histéricos Pinguinus que habité la costa pacifica de América del Norte
desde el Mioceno tardio al Pleistoceno temprano (Smith 2011) era cercana a la de los
pinguinos actuales. Por otro lado, la osteosclerosis del fémur de otros Mancallinae de
gran tamano y no voladores parientes de las alcas actuales, era mas cercana a la
osteosclerosis de las aves voladoras, Smith y Clarke (2014) atribuyeron el incremento
en compactaciéon de los miembros anteriores no a la presién selectiva contraria a la
flotabilidad, sino como parte del aumento en rigidez de las alas en su transformacion a
aletas. En otras palabras, las transformaciones en los miembros anteriores que llevaron
a la pérdida de vuelo en los Pan-Alcidae también los habrian llevado a tener una mayor

densidad 6sea. Dado que los miembros posteriores de los buceadores propulsados por
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las patas no son rigidos sino articulados como los del resto de las aves, la explicaciéon
mas robusta para el grosor cortical es la seleccion positiva hacia contrarrestar la
flotabilidad, habiendo sido liberados de las restricciones impuestas por el vuelo. La
osteosclerosis del fémur en aves buceadoras no-voladoras, tanto aquellas propulsadas
por las alas como las que utilizan las patas, aparentemente es una de las consecuencias
de la pérdida de vuelo sumada al comportamiento buceador, viéndose los extremos en
esta tendencia en los pinguinos actuales, Hesperornis regalis (Chinsamy et al. 1998) y
en Cayaoa bruneti (De Mendoza y Tambussi 2015).

Chinsamy y colaboradores (1998) encontraron que el grosor cortical en
Polarornis gregorii era significativamente mayor (37%) que el de las aves buceadoras
modernas y de un nivel semejante al encontrado en pinglinos actuales (31%) y
sugirieron que esta osteosclerosis conspicua sefalaria su incapacidad de volar. Los
resultados obtenidos aqui estan en plena concordancia con esa hipotesis. Chendytes
lawi, un anatido buceador no-volador extinto del Pleistoceno-Holoceno (Miller 1925) que
comparte las mismas proporciones en los miembros que Cayaoa bruneti (ver Livezey
1993 para explorar las proporciones de Chendytes y otros Anatidae), es probable que
también comparta un grado de osteosclerosis similar al de Cayaoa o los pingtiinos, pero
todavia no se ha estudiado su microanatomia en detalle.

Segun estos resultados, Cayaoa habria sido un buceador con una masa corporal
incrementada mediante osteosclerosis. Este incremento en su masa corporal actuaria
como un sistema pasivo de control (Taylor 2000; Kriloff et al. 2008) para contrarrestar la
flotabilidad (Cook et al. 2010). La flotabilidad también depende del tamafio corporal y la
cantidad de aire retenido en el cuerpo (Cook et al. 2010). Los animales pequefos
tienden a retener proporcionalmente mas aire en los pulmones que los animales grandes
y por lo tanto atraviesan mayores dificultades al sumergirse. Muchas aves a su vez,
reducen la flotabilidad mediante la ingesta deliberada de pequefias rocas (Taylor 1993,

Wings 2007) lo cual no ha podido ser confirmado por el momento en Cayaoa bruneti.

5.5. Conclusiones

El aumento de grosor cortical, sea tanto por paquiostosis como por
osteosclerosis (0 paquiostosis en sentido laxo), es un fendmeno recurrente en amniotas
adaptados secundariamente al ambiente acuatico (Houssaye 2009).

Una de las caracteristicas compartidas por todas las aves buceadoras vivientes

o extintas, es un mayor grado de osteosclerosis que el encontrado en especies no-

75



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

buceadoras. Niveles altos de densidad dsea facilitan la sumersion, en consecuencia un
ave buceadora se beneficiara con un mayor grado de osteosclerosis. En el caso de aves
con capacidades buceadoras y voladoras, pero en las cuales el vuelo sea una habilidad
neutral en su supervivencia, la presion de seleccién a favor de la osteosclerosis podria
verse favorecida muy rapidamente. Incluso con un detrimento marcado de la capacidad
de vuelo e incluso su imposibilidad.

La osteosclerosis en el fémur de las aves buceadoras propulsadas por los
miembros posteriores y de aves voladoras fue observada como variante en un rango
valores de C entre 0,5 y 0,6. El mismo puede ser entendido como una soluciéon de
compromiso entre los beneficios de la osteosclerosis asociado al habito buceador y sus
limitaciones para el habito volador. Segun Taylor (2000) el incremento en masa 0sea
daria mas ventajas que desventajas en animales no muy rapidos en su natacién o a los
cuales se les dificultan las inmersiones muy profundas. En aves buceadoras
propulsadas por las patas y no voladoras el grado de osteosclerosis del fémur es
particularmente alto, como se observa en las especies no-voladoras del género
Tachyeres. Aunque las especies no voladoras de Tachyeres presentan un grado de
osteosclerosis del fémur mayor que la especie voladora congenérica (C = 0,552 en
Tachyeres patachonicus, contra C = 0,645 en Tachyeres pteneres y C = 0,654 en
Tachyeres leucocephalus) estos valores estan claramente mas préximos a las especies
voladoras que a los valores observados para Cayaoa bruneti y los pinglinos.

Es posible considerar que alrededor de C = 0,6 se ubicaria el limite de
osteosclerosis femoral que separa aves buceadoras voladoras de no-voladoras. De esta
manera, se observa que la osteosclerosis en aves voladoras no-buceadoras,
buceadoras y buceadoras no-voladoras no es una condicién que pueda definirse como
estados de presencia/ausencia sino como un gradiente de aumento de compactaciéon
0sea, en el que se pueden establecer arbitrariamente limites numéricos. En el caso de
los Anseriformes, C=hasta 0,5 para no buceadores, entre 0,5 y 0,6 para buceadores
voladores y mas de 0,6 para buceadores no-voladores. Sin embargo, en algunos casos
como Cayaoa bruneti, Hesperornis y pinglinos, se dan casos de huesos altamente
osteoscleréticos. La liberacién de las restricciones impuestas por el vuelo habria
permitido el incremento en el grado de compactacion dsea durante la historia evolutiva

de Cayaoa bruneti.
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Capitulo 6. Revision de la asignacion de los restos referidos a Cayaoa

bruneti

6.1. Introduccion

La primera parte de esta tesis estuvo dedicada a la descripcion de las piezas
aisladas asignadas a Cayaoa bruneti. En este apartado se pretende criticar dicha
asignacion para después analizar el organismo integrado por la totalidad de los

elementos cuya asignacién fue confirmada.

En el trabajo original de descripcion del género y la especie Cayaoa bruneti,
Tonni (1979) distingue a los tarsometatarsos MLP 77-XII-22-2 (mitad proximal de
tarsometatarso izquierdo) y 77-Xl11-22-3 (extremo distal de tarsometatarso derecho) del
holotipo MLP 77-XII-22-1 por dos caracteres observables por su posicion tan solo en
MLP 77-XI11-22-2:

1) Eminentia intercotylaris proporcionalmente mas robusta.

2) Crista hypotarsalis lateralis con una mayor inclinacion lateral, segin se observa en

vista proximal.

Estos caracteres sumados a la diferencia de tamafio (mas pronunciada en MLP
77-X11-22-3) lo llevaron a acotar la asignacién a nivel de especie de exclusivamente el

material tipo y asignar a los otros dos materiales tan solo a nivel genérico (Tonni 1979).

Noriega et al. (2008) presentaron un conjunto de restos asociados entre si
procedentes de las proximidades de la localidad tipo, y del mismo nivel estratigrafico
que el holotipo de Cayaoa bruneti, a los que asignaron en base a la semejanza general
de los tarsometatarsos y la coincidencia de tamafio de los elementos del miembro
posterior. Ademas, designaron como paratipos los restos que Tonni (1979) habia
determinado hasta nivel genérico. De esta manera, Noriega et al. (2008) asignan los

siguientes restos a la especie:
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Miembros anteriores

-Humeros: MPEF-PV-3100 a 3103 (parciales)

-Carpometacarpos: MPEF-PV-3104 y 3105 (derecho e izquierdo)

Miembros posteriores

-Fémures: MPEF-PV-3106 a 3114 (parciales), MLP 71-VII-14-4, 71-VII-14-7 (epifisis
distales derechas), 69-11-29-13, 69-111-29-15 y 69-111-29-24 (epifisis distales izquierdas)

-Tibiotarsos: MPEF-PV-3115 (izquierdo casi completo); MPEF-PV-3121 (juvenil casi
completo), MLP 69-111-29-10 (epifisis proximal de tibiotarso derecho), MPEF-PV-3116 a
3120 (parciales).

-Tarsometatarsos: MPEF-PV-3122 (izquierdo completo); MPEF-PV-3123 (izquierdo sin
la troclea para el digito IV); MLP 77-Xl11-22-3, MPEF-PV-3124 a 3126 (epifisis distal de
derecho); MPEF-PV-3127 (fragmento proximal de derecho).

A su vez, en esta tesis se describe el coracoides MACN 12412 y el humero
MPEF-PV-1993. En el presente capitulo se revisara la asignacién de los restos realizada
por Noriega et al. (2008) y se justificara la asignacion del coracoides y el humero a la

misma especie.

6.2. Metodologia

Dado que una de las razones principales de Tonni (1979) para no sumar a
Cayaoa bruneti a los tarsometatarsos MLP 77-Xl1-22-2 y 77-XII-22-3 es su notoria
diferencia de tamafo, se comparara la variacién intraespecifica de tamanos de estos
tarsometatarsos con la observable en otras especies de Anatidae mediante medidas del
largo total y anchos proximal y distal. Se obtienen los promedios de cada medida por
especie, el desvio estandar y el coeficiente de variacion, que es un estadistico

adimensional que resulta de la divisién del desvio estandar sobre el promedio y que
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permite comparar la dispersion de medidas entre elementos de tamafios muy distintos.
A su vez, se comparara la relacién entre el ancho proximal del tarsometatarso y el distal
del tibiotarso, y la relacién entre la superficie proximal del tibiotarso y la distal del fémur,
con las observables en otras especies de Anatidae, también mediante medidas lineales.
Con estas medidas se comparara la proporcion entre el ancho de superficies articulares
contiguas de distintos elementos en distintos individuos y en promedio entre las
especies, asi como las diferencias maximas dentro de las distintas especies, dividiendo
del par de epifisis contiguas la que es consistentemente de menor tamafo sobre la
consistentemente mayor (Tibiotarso proximal/Fémur distal). Se asume que si las
diferencias en Cayaoa bruneti estan dentro de los limites observados en otras especies,
las diferencias de tamafio entre los elementos no justificarian la decision de crear una

nueva especie.

Del miembro anterior, se comparara la razon entre el largo total del humero y el
del carpometacarpo en Cayaoa con el de otros Anatidae para observar si coincide con
lo que se observa en otras especies. De igual manera, se compara el tamafio del caput
humeri con el de la facies articularis humeralis del coracoides para observar si las
diferencias de tamafio entre estos elementos contiguos estan dentro del rango esperado

para Anatidae.

Finalmente se describen dos nuevos elementos asignables a la especie, epifisis
proximal de humero derecho MPEF-PV-1993 y tarsometatarso izquierdo MPEF-PV-
10888.

6.3. Resultados

6.3.1. Medidas de tarsometatarso

Las tablas 6.1, 6.2 y 6.3 muestran todas las medidas en milimetros tomadas a
distintas especies de Anatidae. En las mismas se observa que el rango de variacién de
tamano en Cayaoa bruneti estd dentro de los parametros habituales en las especies
actuales de Anatidae, por lo que no se justificaria segregar a los tarsometatarsos entre
distintas especies por el factor tamafo. La menor variacion entre las medidas tomadas
(coeficiente de variacion menor a 0,01) se halla en el largo total de Anas cyanoptera, y

en el ancho proximal y distal de Netta peposaca y la mayor (coeficiente de variacion
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0,16) en el ancho distal de Dendrocygna bicolor. Los valores de coeficiente de variacion

en Cayaoa brunetifueron 0,08 para el largo total, 0,04 para el ancho proximal y 0,1 para

el ancho distal, es decir todos valores dentro de los margenes de variacién y, salvo en

el caso del ancho distal, cercanos a los valores medios.

Tabla 6.1. Largo total (mm) en tarsometatarsos de Anseriformes seleccionados, a la

derecha valores promedio, desvio estandar (DS) y Coeficiente de variacion (CV).

Especie Largo total tarsometatarso Promedio |DS Ccv
A brasiliensis 33,24;35,19; 34,1; 34,82 34,34| 0,86| 0,03
Anas cyanoptera 36,53; 36,11 36,32| 0,30| 0,01
34,18; 30,1; 33,03; 32,62; 35,7; 34,18;
Anas flavirostris 33,86; 32,61 33,29| 1,64| 0,05
38,73;39,92; 41,14; 42,6; 40,44; 39,57;
Anas georgica 40,83; 42,85; 37,89 40,44 1,64| 0,04
Anas platyrhynchos 43,59; 46,08 44,84 | 1,76| 0,04
38,93;42,07; 40,42; 40,67; 38,89; 40,76;
Anas sibilatrix 40,52; 40,98; 41,1; 42,86; 39,19; 40,42 40,57 1,19| 0,03
Anas versicolor 34,81; 35,52; 40,47; 34,5 36,33| 2,80| 0,08
Branta canadensis 101,72; 94,64 98,18| 5,01| 0,05
Cayaoa bruneti 65,25; 68,88; 76,23 70,12 | 5,59| 0,08
Chauna torquata 193,18; 126,2; 116,4; 122,26 139,51 | 36,01 | 0,26
Ch. picta 85,44; 84,79; 81,87; 85,28; 86,41 84,76 | 1,72| 0,02
Ch. poliocephala 69,35; 70,56 69,96| 0,86| 0,01
Co. coscoroba 108,22; 101,92; 105,08 105,07 3,15| 0,03
C. melancorymorphus | 88,19; 83,7; 86,86; 79,93; 91,21 85,98| 4,32| 0,05
D. bicolor 57,35;51,89; 51,57 53,60| 3,25| 0,06
D. viduata 60,56; 53,48; 49,91; 52,1 54,01| 4,61| 0,09
49,9; 49,13; 48,96; 49,28; 47,23; 45,9;
L. specularioides 42,54; 49,23; 50,27 48,05| 2,47| 0,05
Netta peposaca 42,4; 44,43 43,42 1,44| 0,03
0. jamaicensis 31,14; 34,09 32,62 2,09| 0,06
T. leucocephalus 69,23; 65,3; 63,5; 66,34; 61,99 65,27 | 2,77| 0,04
T. patachonicus 59,51; 62,84 61,18| 2,35| 0,04
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Tabla 6.2. Ancho proximal (mm) en tarsometatarsos de Anatidae seleccionados, a la

derecha valores promedio, desvio estandar (DS) y coeficiente de variacion (CV).

Especie Ancho proximal tarsometatarso Promedio |DS Ccv
A brasiliensis 6,97; 6,85; 7,16; 7,35 7,08| 0,22| 0,03
Anas cyanoptera 7,16; 6,82 6,99| 0,24 0,03
Anas flavirostris 7,06; 6,53; 6,82; 6,6; 7,28; 7,08; 7,27; 5,83 6,81| 0,49 0,07
8,09; 7,14; 8,24; 8,42; 8,53; 8,28; 8,33;
Anas georgica 8,32; 8,14 8,17 0,41| 0,05
Anas platyrhynchos 9,92;9,6 9,76 | 0,23| 0,02
8,66; 8,44; 8,78; 8,2; 8,7; 8,55, 9,21; 8,36;
Anas sibilatrix 8,7; 8,6; 8,46; 8,53 8,60 0,25| 0,03
Anas versicolor 7,6;7,74,;9,08; 7,5 7,98 0,74] 0,09
Branta canadensis 20,57; 18,66 19,62 1,35| 0,07
Cayaoa bruneti 17,25; 18,21 17,73| 0,68| 0,04
Chauna torquata 24,06; 23,46, 25,38; 22,87 23,94| 1,07| 0,04
Ch. picta 16,63; 15,28; 16,2; 16,73; 17,18 16,40 0,72| 0,04
Ch. poliocephala 14,03; 17,18 15,61 2,23| 0,14
Co. coscoroba 21,73; 22,34, 21,51 21,86| 0,43 0,02
C. melancorymorphus |18,16; 17,24; 19,1; 16,27; 19,04 17,96 1,21| 0,07
D. bicolor 10,94; 9,36; 10,19 10,16| 0,79| 0,08
D. viduata 9,94;9,51; 9,41, 9,22 9,52| 0,30| 0,03
10,68; 10,31; 10,84, 10,5; 9,92; 9,97; 9,44;
L. specularioides 10,37; 10,39 10,27| 0,43| 0,04
Netta peposaca 9,35;9,23 9,29| 0,08| 0,01
0. jamaicensis 7,77; 8,38 8,08 0,43 0,05
T. leucocephalus 16,77; 17,01; 16,61; 16,49; 16,06 16,59 0,35]| 0,02
T. patachonicus 14,85; 15,48 15,17| 0,45]| 0,03
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Tabla 6.3. Ancho distal (mm) en tarsometatarsos de Anatidae seleccionados, a la

derecha valores promedio, desvio estandar (DS) y coeficiente de variacion (CV).

Especie Ancho distal de tarsometatarso Promedio |DS Ccv
A brasiliensis 6,5; 6,87;7,17; 7,15 6,923 | 0,313 | 0,045
Anas cyanoptera 6,77; 6,99 6,880 | 0,156| 0,023
Anas flavirostris 6,53; 6,56; 6,24; 6,01; 7; 7,45; 7,1; 6,25 6,643 | 0,496 | 0,075
7,96; 9,16; 8,59; 8,87; 8,13; 8,46; 8,5; 8,3;
Anas georgica 8,63 8,511 | 0,365| 0,043
Anas platyrhynchos 9,64; 8,85 9,245| 0,559 | 0,060
8,58; 8,08; 8,65; 8,48; 8; 9,19; 8,73; 8,29;
Anas sibilatrix 7,99;9,18; 8,29; 8,33 8,483 | 0,407 | 0,048
Anas versicolor 6,71;7,54;9,05; 7,48 7,695| 0,979 | 0,127
Branta canadensis 20,29; 19,12 19,705| 0,827 | 0,042
Cayaoa bruneti 16,46; 19,23 17,845| 1,959 0,110
Chauna torquata 25,65; 22,85; 23,51; 24,69 24,175| 1,243 | 0,051
Ch. picta 17,61;18,3;17,21; 18,13; 18,06 17,862 | 0,445| 0,025
Ch. poliocephala 15,73; 18,06 16,895 | 1,648 | 0,098
Co. coscoroba 22,44; 22,86; 21,83 22,377 | 0,518 | 0,023
C. melancorymorphus | 15,95; 14,63; 16,1; 14,91; 16,81 15,680| 0,897 | 0,057
D. bicolor 12,73;9,6; 9,96 10,763 | 1,713| 0,159
D. viduata 10,31;9,81; 8,96; 9,3 9,595| 0,591 | 0,062
10,89; 10,32; 10,34, 9,78; 9,97; 9,85; 9,16;
L. specularioides 10,28; 10,24 10,092 | 0,480| 0,048
Netta peposaca 8,78; 8,7 8,740 0,057 | 0,006
0. jamaicensis 7,02; 6,89 6,955| 0,092 | 0,013
T. leucocephalus 17,7; 16,25; 15,19; 15,48; 14,75 15,874 1,158 | 0,073
T. patachonicus 14,95; 12,96 13,955| 1,407 | 0,101

6.3.2. Medidas de epifisis de huesos del miembro posterior

Las medidas tomadas en epifisis de huesos del miembro posterior y los indices

comparativos se muestran en las tablas 6.4. y 6.5. La proporcion tibiotarso sobre fémur

en el promedio de especies varian en un rango entre 0,74 en Aythya affinis y 0,92 en

Anas bahamensis. Cayaoa bruneti presenta un valor de 0,9.

El rango de tibiotarso sobre fémur en individuos adquiere una dispersion

escasamente mayor, con un maximo de 0,92 en Anas bahamensis y un minimo de 0,78

en Chloephaga picta. Como en Cayaoa cada individuo conocido es un elemento aislado,

este valor no puede ser obtenido para su comparacion.
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En el rango de la mayor diferencia (menor valor de tibiotarso sobre mayor valor

de fémur), en Cygnus melancoryphus, que es 0,75. El mayor valor, equivalente a la

menor diferencia, lo presenta Anas bahamensis con 0,92. Cayaoa bruneti presenta un

valor de 0,84.

Tabla 6.4. medidas y promedios de las epifisis distales del fémur (FD) y y epifisis

proximales de tibiotarso (TP).

Individuo Spp FD(mm) | TP(mm) |PROM FD |PROM TP
MLP85 Aix galericulata 8,89 7,87 8,89 7,87
MLP354 Anas bahamensis 8,94 8,22 8,94 8,22
MACN68395 Anas gedrgica 9,56 7,94 9,38 7,92
MACNG68387 Anas gedrgica 9,19 7,90 | -
MLP86 Anas sibilatrix 9,47 7,81 9,70 8,06
MACNG68414 Anas sibilatrix 10,12 7,98 | -
MACNG68416 Anas sibilatrix 9,51 8,40 | -
69-111-29-13/69-111-29-10 | Cayaoa bruneti 18,69 17,38 19,37 17,38
69-111-29-15/69-111-29-11 | Cayaoa bruneti 20,70 17,38 |-
69-111-29-24/69-111-29-12 | Cayaoa bruneti 18,88 17,38 |-
71-VII-14-4/ 69-111-29-10 Cayaoa bruneti 20,18 17,38 | -
71-VII-14-7/ 69-111-29-10 Cayaoa bruneti 18,39 17,38 | -
MLP568 Chloephaga picta 18,59 16,27 19,73 16,29
MACN14479 Chloephaga picta 20,99 16,34 | -
MACN14501 Chloephaga picta 19,61 16,25 | -
MLP565 Cyg. melancoryphus 18,16 15,61 17,91 15,23
MACNG68716 Cyg. melancoryphus 19,80 15,01 -
MLP688 Cyg. melancoryphus 17,65 14,84 | -
MLP88 Dendro. viduata 10,32 8,28 10,32 8,28
MLP869 Loph. specularioides 11,71 10,16 11,19 9,73
MACNG68445 Loph. specularioides 10,26 9,25 -
MACNG68493 Loph. specularioides 11,14 9,46 | -
MACNG68556 Loph. specularioides 11,65 10,03 |-
CICTERRA 976 Oxyura vittata 7,81 6,80 7,81 6,80
MACN14437 Tach. leucocephalus 19,02 15,48 17,44 14,97
MACN52862 Tach. leucocephalus 16,81 14,56 | -
MACN52863 Tach. leucocephalus 16,49 14,86 | -
MACN14381 Tach. patachonicus 18,76 16,13 18,76 16,13
MACNG68401 Ch. poliocephala 17,18 13,73 16,58 13,48
MACNG68575 Ch. poliocephala 15,98 13,23 |-
MACN54813 Am. brasiliensis 7,85 6,76 8,06 6,79
MACN54812 Am. brasiliensis 7,86 6,35 |-
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Tabla 6.4 (continuacion). medidas y promedios de las epifisis distales del fémur (FD) y

y epifisis proximales de tibiotarso (TP).

MACNG61815 Am. brasiliensis 8,48 7,25 - -
MACN54787 Branta canadensis 22,48 17,88 21,99 17,67
MACN54725 Branta canadensis 21,49 17,45 - -
MACN68388 Anas flavirostris 8,30 6,95 8,01 6,53
MACNG68261 Anas flavirostris 7,72 6,10 - -
MACNG68872 Aix sponsa 9,17 7,42 9,17 7,42
MACN54811 Dendrocygna bicolor | 11,07 8,32 10,56 8,47
MACN54459 Dendrocygna bicolor | 10,04 8,62 |- -
MACN54735 Somateria mollisima | 14,19 10,95 14,19 10,95
MACN54788 Aythya affinis 9,74 7,19 9,74 7,19
MACN68424 Netta peposaca 10,26 8,28 10,26 8,28
MACN54477 Mergus serrator 11,71 9,27 11,71 9,27
MACNG68692 Cosc. coscoroba 22,30 17,61 22,30 17,61
MACN54517 Oxyura jamaicensis 8,29 6,87 8,58 7,22
MACN54478 Oxyura jamaicensis 8,86 7,57 | - -
MACN54706 Nomonyx dominicus 7,53 6,04 7,53 6,04

Tabla 6.5. Diferencias entre fémur distal (F) y y tibiotarso proximal (T) entre promedios

(1), entre individuos (2) y entre el mayor y menor (3).

Individuo Spp T/F1 T/F 2 T/F 3

MLP85 Aix galericulata 0,89 0,89 0,89
MLP354 Anas bahamensis 0,92 0,92 0,92
MACNG68395 Anas georgica 0,84 0,83 0,83
MACN68387 Anas georgica - 0,86 | -

MLP86 Anas sibilatrix 0,83 0,82 0,77
MACN68414 Anas sibilatrix - 0,79 |-

MACNG68416 Anas sibilatrix - 0,88 |-
69-111-29-13/69-111-29-10 | Cayaoa bruneti 0,90 0,93 0,84
69-111-29-15/69-111-29-11 | Cayaoa bruneti - 0,84 |-
69-111-29-24/69-111-29-12 | Cayaoa bruneti - 0,92 |-
71-VII-14-4/69-111-29-10 Cayaoa bruneti - 0,86 |-
71-VII-14-7/69-111-29-10 Cayaoa bruneti - 0,95 |-

MLP568 Chloephaga picta 0,83 0,88 0,77
MACN14479 Chloephaga picta - 0,78 -

MACN14501 Chloephaga picta - 0,83 |-

MLP565 Cygnus melancoryphus 0,85 0,86 0,75
MACN68716 Cygnus melancoryphus - 0,76 | -

MLP688 Cygnus melancoryphus - 0,84 |-

MLP88 Dendrocygna viduata 0,80 0,80 0,80
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Tabla 6.5 (continuacién). Diferencias entre fémur distal (F) y y tibiotarso proximal (T)

entre promedios (1), entre individuos (2) y entre el mayor y menor (3).

MLP869 Lophonetta specularioides 0,87 0,87 0,79
MACNG68445 Lophonetta specularioides | - 0,90 | -
MACNG68493 Lophonetta specularioides | - 0,85 -
MACNG68556 Lophonetta specularioides | - 0,86 | -
CICTERRA 976 Oxyura vittata 0,87 0,87 0,87
MACN14437 Tachyeres leucocephalus 0,86 0,81 0,77
MACN52862 Tachyeres leucocephalus - 0,87 |-
MACN52863 Tachyeres leucocephalus - 0,90 | -
MACN14381 Tachyeres patachonicus 0,86 0,86 0,86
MACN68401 Chloephaga poliocephala 0,81 0,80 0,77
MACNG68575 Chloephaga poliocephala | - 0,83 |-
MACNS54813 Amazonetta brasiliensis 0,84 0,86 0,75
MACN54812 Amazonetta brasiliensis - 0,81]-
MACNG61815 Amazonetta brasiliensis - 0,85 |-
MACN54787 Branta canadensis 0,80 0,80 0,78
MACNS54725 Branta canadensis - 0,81]-
MACNG68388 Anas flavirostris 0,81 0,84 0,73
MACNG68261 Anas flavirostris - 0,79 -
MACNG68872 Aix sponsa 0,81 0,81]-
MACN54811 Dendrocygna bicolor 0,80 0,75 0,75
MACN54459 Dendrocygna bicolor - 0,86 | -
MACNS54735 Somateria mollisima 0,77 0,77 0,77
MACN54788 Aythya affinis 0,74 0,74 0,74
MACN68424 Netta peposaca 0,81 0,81 0,81
MACN54477 Mergus serrator 0,79 0,79 0,79
MACN68692 Coscoroba coscoroba 0,79 0,79 0,79
MACN54517 Oxyura jamaicensis 0,84 0,83 0,78
MACN54478 Oxyura jamaicensis - 0,85 |-
MACN54706 Nomonyx dominicus 0,80 0,80 0,80
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Las medidas tomadas de los huesos del miembro anterior se muestran en las

tablas 6.6 y 6.7. El menor valor de carpometacarpo respecto del humero (tabla 6.6)

encuentra en Cayaoa bruneti, de 0,4. El valor que le sigue es de 0,47-0,49 en Cygnus

melancoryphus y 0,49 en Oxyura vittata, O. jamaicensis y Nomonyx dominicus, que

constituyen el limite menor de un rango que termina en Aix sponsa con 0,67 y Aix

galericulata con 0,65.

Tabla 6.6. Relacion entre el humero (H) y el carpometacarpo (CM).

Individuo Especie Largo H Largo CM CM/H

MLP565 C. melancoryphus 215,86 100,90 0,47
MACN68716 C. melancoryphus 210,26 101,89 0,48
MLP688 C. melancoryphus 196,43 96,27 0,49
CICTERRA 976 Oxyura vittata 67,12 32,85 0,49
MLP869 L. specularioides 92,83 55,93 0,60
MACNG68445 L. specularioides 89,05 54,34 0,61
MACNG68493 L. specularioides 96,04 58,10 0,60
MACNG68556 L. specularioides 92,37 55,67 0,60
MLP88 D. viduata 99,80 55,51 0,56
MLP85 Aix galericulata 70,28 45,75 0,65
MACN14381 T. patachonicus 127,47 66,39 0,52
MACN14437 T. leucocephalus 123,39 66,26 0,54
MACN52862 T. leucocephalus 115,51 61,42 0,53
MACN52863 T. leucocephalus 113,19 61,23 0,54
MLP806 Chauna torquata 207,02 107,72 0,52
MACN68387 Anas georgica 83,45 50,40 0,60
MACNG68414 Anas sibilatrix 87,73 53,74 0,61
MACNG68416 Anas sibilatrix 90,72 56,59 0,62
MACN14479 Chloephaga picta 153,93 84,43 0,55
MACN14501 Chloephaga picta 151,85 82,45 0,54
Cayaoa estimacién | Cayaoa bruneti 82,00 32,50 0,40
MACNG68575 Ch. poliocephala 120,50 66,70 0,55
MACN54813 A. brasiliensis 65,18 39,48 0,61
MACN54812 A. brasiliensis 66,58 38,43 0,58
MACNG61815 A. brasiliensis 70,33 41,99 0,60
MACN54387 Branta canadensis 203,36 114,39 0,56
MACN54725 Branta canadensis 193,12 106,10 0,55
MACNG68388 Anas flavirostris 66,22 41,36 0,62

86




Ricardo Santiago De Mendoza

Tesis Doctoral

Tabla 6.6 (continuacién). Relacion entre el humero (H) y el carpometacarpo (CM).

MACNG68261 Anas flavirostris 64,36 38,44 0,60
MACN68872 Aix sponsa 69,28 46,49 0,67
MACN54459 Dendrocygna bicolor 92,99 48,29 0,52
MACN54735 Somateria mollisima 105,36 63,53 0,60
MACN54788 Aythya affinis 79,29 43,30 0,55
MACN68424 Netta peposaca 96,92 53,75 0,55
MACN54477 Mergus serrator 88,69 51,21 0,58
MACNG68692 Coscoroba coscoroba 197,84 102,37 0,52
MACN54517 Oxyura jamaicensis 66,99 34,06 0,51
MACN54478 Oxyura jamaicensis 69,95 34,61 0,49
MACN54706 Nomonyx dominicus 62,31 30,60 0,49

En cuanto a la relacion entre la facies articularis humeralis del coracoides y el
caput humeri (tabla 6.7), Cayaoa bruneti también presenta el menor valor (es decir,
mayor caput respecto a la facies articularis humeralis), que es de 0,46. Muy distante se
ubican un conjunto de especies que exhiben valores desde 0,57-0,84 en Anas georgica

y 0,58-0,66 en Lophonetta specularioides hasta 0,82-0,95 en Cygnus melancoryphus.

Tabla 6.7. Relacién entre el caput humeri y la fosa glenoidea (FG) en distintos Anatidae.

Individuo Especie Largo caput Largo FG FG/Caput

MACN54812 A. brasiliensis 8,51 6,48 0,76
MACN54813 A. brasiliensis 8,08 5,3 0,66
MACNG61815 A. brasiliensis 9,37 5,46 0,58
MLP85 Aix galericulata 9,88 6,9 0,70
MACNG68872 Aix sponsa 9,86 6,12 0,62
MACNG68261 Anas flavirostris 8,2 6,36 0,78
MACN68388 Anas flavirostris 9,28 6,58 0,71
MACNG68387 Anas georgica 12,12 6,91 0,57
MACN68395 Anas georgica 9,33 7,86 0,84
MLP83 Anas georgica 11,16 7,14 0,64
MACNG68414 Anas sibilatrix 11,31 8,8 0,78
MACNG68416 Anas sibilatrix 11,94 8,47 0,71
MACN54788 Aythya affinis 10 7,3 0,73
MACN54387 Branta canadensis 20,45 18,13 0,89
MACN54725 Branta canadensis 20,64 17,78 0,86
MACNG68716 C. melancoryphus 19,4 15,92 0,82
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Tabla 6.7 (continuacién). Relacion entre el caput humeri y la fosa glenoidea (FG) en

distintos Anatidae.

MLP565 C. melancoryphus 18,5 17,63 0,95
MLP688 C. melancoryphus 18,87 15,78 0,84
Cayaoa estimacion | Cayaoa bruneti 12,83 5,96 0,46
MACN68401 Ch. poliocephala 17,5 10,81 0,62
MACNG68575 Ch. poliocephala 15,53 10,3 0,66
MLP806 Chauna torquata 19,47 17,14 0,88
MACN14479 Chloephaga picta 20,17 13,35 0,66
MACN14501 Chloephaga picta 17,49 13,24 0,76
MLP568 Chloephaga picta 16,78 14,47 0,86
MACNG68692 Coscoroba coscoroba 19,69 15,96 0,81
MACN54459 Dendrocygna bicolor 8,38 6,93 0,83
MACN54811 Dendrocygna bicolor 9,18 6,24 0,68
MLP88 Dendrocygna viduata 10,77 8,4 0,78
MACNG68445 L. specularioides 10,57 6,38 0,60
MACNG68493 L. specularioides 10,31 6,53 0,63
MACNG68556 L. specularioides 11,51 7,68 0,67
MLP869 L. specularioides 12,45 8,18 0,66
MACN54477 Mergus serrator 11,36 7,12 0,63
MACNG68424 Netta peposaca 11,63 7,85 0,67
MACN54706 Nomonyx dominicus 7,14 5,86 0,82
MACN54478 Oxyura jamaicensis 8,84 5,54 0,63
MACN54517 Oxyura jamaicensis 7,91 4,64 0,59
MACN68400 Oxyura jamaicensis 9,91 6,5 0,66
CICTERRA976 Oxyura vittata 7,36 6,47 0,88
MACN54735 Somateria mollisima 13,3 9,13 0,69
MACN14437 T. leucocephalus 18,56 12,24 0,66
MACN52862 T. leucocephalus 15,59 11,7 0,75
MACN52863 T. leucocephalus 15,24 9,96 0,65
MACN14381 T. patachonicus 17,19 15,09 0,88

6.4. Discusion

La geografia y el tiempo son dos factores que en muchos casos explican la
variacion de tamafo en Anseriformes, dado que la temperatura y otras condiciones
ambientales (relacionadas por ejemplo con factores latitudinales o altitudinales) pueden
variar tanto en el eje horizontal (geografia) como en el vertical (tiempo). Las diferencias

de tamano en poblaciones sincronicas pero extendidas geograficamente se ajustan en
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gran medida a la regla de Bergmann de aumento de tamafio segun la latitud (Meiri y
Dayan 2003). En el caso de diferencias de tamano diacrénicas en un rango geografico
acotado, las condiciones ambientales podrian haber variado en el area a lo largo del
tiempo del mismo modo que varian en el gradiente latitudinal y las poblaciones habrian
respondido a esa variacién presentando las mismas diferencias de tamafio que en el
caso en que se cumple la regla de Bergmann. Sin embargo, el acotado rango geografico
y temporal de Cayaoa bruneti excluye esta posibilidad a la hora de explicar diferencias
de tamafio entre los distintos restos asignados a dicha especie. Es decir, se desestima

que la variacion haya sido dependiente de las condiciones ambientales.

Otra fuente de variacion de tamafio intrapoblacional es el dimorfismo sexual. Las
diferencias de tamafio en los elementos atribuibles a Cayaoa bruneti podrian ser
explicadas por este tipo de variacion. En Anatidae (y en la mayoria de las Aves excepto
rapaces), los machos suelen ser mayores a las hembras, particularmente entre las
especies que anidan en huecos, las que tienen mayor cuidado parental y aquellas de
mayor tamano (Sigurjonsdéttir 1981). En Anatidae, el dimorfismo sexual por tamafio es
excepcionalmente pronunciado en Sarkidiornis melanotos, Cairina moschata (especies
promiscuas, con gran competencia entre los machos por las hembras) y Clangula
hyemalis (especie en la que machos y hembras ocupan habitats diferentes durante la
mayor parte del ano) (Sigurjonsdoéttir 1981). Sin embargo, dada la escasez de los restos
de Cayaoa bruneti, toda inferencia de parametros ecolégicos desde las diferencias de

tamafo estaria poco sustentada.

No solo los elementos del miembro posterior coinciden en tamano sino también
en su morfologia funcional apreciada desde un punto de vista cualitativo. La tréclea
comprimida del dedo dos del tarsometatarso y la rotacion de todo el elemento a lo largo
de su eje mayor, son caracteristicas tipicas de patos buceadores. Lo mismo puede
decirse sobre la crista cnemialis cranialis alongada proximalmente del tibiotarso y la
curvatura dorsoventral pronunciada de la diéfisis del fémur. Por otra parte, el alto grado
de compactacion del fémur es propio de las especies buceadoras y no voladoras, lo cual
es coherente con las caracteristicas observadas en los elementos del miembro anterior
a la especie. Aunque la diferencia entre el humero y el carpometacarpo es mayor que
en el resto de las especies comparadas, es comun en aves no voladoras que la
reduccién de los miembros sea mas pronunciada en los elementos distales, aunque esta
tendencia no se observa como tal en Tachyeres, probablemente debido a la importancia
del miembro anterior en el desplazamiento superficial en el agua propio del género,
como también observa Williams (2015). Esta diferencia se observa en Chendytes lawi

(Livezey 1993) y Ptaiochen pau (Olson y James 1984), en ambos la relacién
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carpometacarpo sobre humero de 0,36 (Livezey 1993 y Olson y James 1984). La forma
del humero, con una epifisis proximal muy grande en comparacién con el resto del
elemento y una diafisis relativamente robusta es propia de aves no voladoras, como
Chendytes lawi (Livezey 1993) en donde se observan proporciones similares entre los

miembros anteriores y los miembros posteriores a las de Cayaoa bruneti.

La diferencia entre el tamafio de la facies articularis humeralis del coracoides y
el caput humeri es potencialmente explicable por la pérdida de la capacidad de vuelo
dentro del linaje, ya que en otros Anatidae no voladores se reduce el labrum y el tamafio
en general de la facies articularis humeralis (Watanabe y Matsuoka 2015). En el
coracoides, que la region omal esté relativamente simplificada (en relacion a las
morfologias observables en otros Anatidae), y que la facies articularis humeralis sea
mas pequefia que la facies articularis scapularis son fendbmenos explicables por la

pérdida del vuelo.

El hecho que se haya preservado exclusivamente una especie de Anatidae y que
la diversidad aviana en la Formacion Gaiman esté sesgada hacia los pinglinos
(Capitulos 2 y 12) no solo refiere a la naturaleza de la biocenosis original, sino que refleja
la accion destructiva de los procesos tafondmicos. Los huesos largos que habrian
sobrevivido a la accion de los agentes erosivos serian asi huesos compactos, propios
de un ave buceadora y no voladora, lo cual es un motivo mas para suponer innecesaria

la asignacion de los restos del miembro anterior a una especie desconocida de Anatidae.

6.5. Nuevos restos de Anatidae asignables a la especie

6.5.1. Hamero MPEF-PV-1993

El material y las fotografias fueron cedidos al autor por Junya Watanabe. Se trata
de una epifisis proximal de humero derecho proveniente de Formacion Gaiman. La
Crista bicipitalis menos erodada que en otras epifisis referidas al género (figura 6.1). La
morfologia es muy similar a la de otros Anatidae, y coincidente al igual que el tamano
con los ejemplares conocidos de Cayaoa bruneti. Tanto la crista bicipitalis (a) como la
crista deltopectoralis (b) tienen un escaso desarrollo, coincidente con la falta de la

capacidad de vuelo (Matsuoka et al. 2001). Las paredes corticales son gruesas y la
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fossa penumotricipitalis ventralis esta ocluida (c). Todas estas caracteristicas justifican

su asignacion a la especie Cayaoa bruneti.

Figura 6.1. Epifisis proximal de humero derecho MPEF-PV-1993 asignado a Cayaoa
bruneti. Arriba vista proximal, debajo de izquierda derecha vistas palmar, ventral, anconal y
dorsal.

6.5.2. Tarsometatarso MPEF-PV-10888

El material y las fotografias fueron cedidos al autor por Nadia Haidr. Se trata de
un tarsometatarso izquierdo con las trocleas de los digitos Il y Il erodadas. El hipotarso
trisulcado (a), la ausencia de la fossa metatarsi | y la abertura plantar del foramen

vasculare distale (b) ubicada entre las trécleas son caracteristicas tipicas de Anatidae.

La emitentia intercotylaris esta restringida a la porcion mas dorsal del elemento
y tiene una forma aplanada dorsoplantarmente (c). La fossa infracotylaris dorsalis es
profunda y ovalada (d). Las cristae plantares medialis et lateralis son prominentes. La

fossa supratrochlearis plantaris es amplia y esta profundamente excavada (e).

Dichas caracteristicas, asi como el tamafo y la procedencia permiten asignar el

material a Cayaoa bruneti.
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Figura 6.2. Tarsometatarso MPEF-PV-10888 asignado a la especie Cayaoa bruneti. De

izquierda derecha vistas dorsal, plantar, lateral, medial y proximal.

6.6. Conclusiones

Los analisis realizados en este capitulo sustentan la asignacién a Cayaoa bruneti
de los restos presentados por Noriega et al. (2008): Himeros: MPEF-PV-3100 a 3103
(parciales). Carpometacarpos: MPEF-PV-3104 y 3105 (derecho e izquierdo). Fémures:
MPEF-PV-3106 a 3114 (parciales), MLP 71-VII-14-4, 71-VII-14-7 (epifisis distales
derechas), 69-111-29-13, 69-IlI-29-15 y 69-111-29-24 (epifisis distales izquierdas).
Tibiotarsos: MPEF-PV-3115 (izquierdo casi completo); MPEF-PV-3121 (juvenil casi
completo), MLP 69-111-29-10 (epifisis proximal de tibiotarso derecho), MPEF-PV-3116 a
3120 (parciales). Tarsometatarsos: MPEF-PV-3122 (izquierdo completo); MPEF-PV-
3123 (izquierdo sin la troclea para el digito 1V); MLP 77-XI1-22-3, MPEF-PV-3124 a 3126
(epifisis distal de derecho); MPEF-PV-3127 (fragmento proximal de derecho).

A su vez se asignan a la especie otros restos de Anatidae provenientes de la
Formacion Gaiman:,MPEF-PV 1993 (epifisis proximal de humero derecho) y MPEF-PV-
10888 (tarsometatarso izquierdo) y de manera tentativa MACN 12412 (extremo omal de

coracoides derecho).
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Capitulo 7. Relaciones filogenéticas de Cayaoa bruneti

7.1. Introduccion

Tonni (1979) en su descripcion de Cayaoa bruneti lo determina como un
Anatidae, dado que no se observa la faceta para el metatarsal |, la cresta hipotarsal
medial tiene un menor desarrollo que en Anseranatidae, y el ala de la troclea |l esta
poco desarrollada (Tonni 1979). Por lo tanto, para contextualizar la evolucion de las
caracteristicas morfolégicas tan particulares de Cayaoa bruneti (su habito buceador y
su reduccion significativa de los miembros anteriores) es necesario contar con un marco
filogenético adecuado. Sin embargo, la historia evolutiva de los Anatidae carece de un
consenso apropiado para oficiar de referencia, ya que a partir de distintos conjuntos de
datos (en particular moleculares y morfolégicos) se han obtenido distintas resoluciones

filogenéticas no siempre compatibles entre si (McCracken et al. 1999).

Tradicionalmente, la familia contenia dos subfamilias, Anserinae y Anatinae
(Delacour y Mayr 1945). Livezey (1986) realizd un analisis filogenético de todos los
Anseriformes actuales utilizando caracteres morfolégicos y un ancestro hipotético. En
su resultado, el género mas basal dentro de Anatidae fue Dendrocygna, seguido de
Thalassornis, éste siendo el taxdn hermano de un clado de todos los tradicionalmente
considerados Anserinae por un lado (excepto Dendrocygna, con un clado de
Cygnus+Coscoroba y otro de Cereopsis y Anser+Branta) y todos los demas Anatidae
por otro lado. Este ultimo clado tiene en su posicion mas basal a Stictonetta, seguido
por Plectropterus, y a éste un clado compuesto de otros dos grandes clados. El primero
tiene a Sarkidiornis, luego una politomia con Tadorna, Malacorhynchus,
Neochen+Chloephaga+Alopochen y un clado con Cyanochen, Hymenolaimus y
Merganetta+Tachyeres. El otro gran clado es una politomia con Pteronetta, Cairina+Aix
y un clado con Lophonetta, Nettapus, y una politomia de Anas, Callonetta, Chenonetta,
Amazonetta, Aythynae (es decir, Marmaronetta, Rhodonessa y NettatAythya) y un gran
clado de patos buceadores, con los patos marinos Merginae por un lado (Polysticta
basal, luego Somateria, Histrionicus, Camptorhynchus, Melanitta, Clangula,
Mergellus+Bucephala y Lophodytest+Mergus) y Oxyurine por otro lado (Heteronetta

como basal, luego Nomonyx, Oxyura+Biziura) (figura 2.4).

En aproximaciones moleculares, como el superarbol de Galloanserae de Eo et

al. (2009) o el mas reciente, realizado con ADN mitocondrial de la subunidad | oxidasa
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del citocromo ¢ de Huang et al. (2014), Dendrocygna también es recuperado como una
rama basal de Anatidae, pero en este caso a diferencia de las aproximaciones

morfoldgicas, seguida de los Oxyurinae y recién los Anserinae.

Las relaciones dentro de Anserinae estdn mas debatidas entre los distintos
analisis moleculares. McCracken et al. (1999) incluy6é a Biziura dentro de Anserinae
mientras que en otros analisis como el de Eo et al. (2009) se incluyé en Oxyurinae. Eo
et al. (2009) ademas recuperaron dentro de Anserinae un clado de Branta+Ansery otro
de Cygnusy Coscoroba+Cereopsis (este ultimo también en Donne-Goussé et al. 2002),
mientras que Zimmer et al. (1994) y Huang et al. (2014) se recuperaron a Coscoroba
como el taxdn hermano del resto de Anserinae. Dentro de Anatinae, las aproximaciones
moleculares tienden a poner a Tachyeres, Amazonetta, Speculanas y Lophonetta dentro
de Anas (haciendo al género Anas polifilético, como en Johnson y Sorenson 1998) o los
recuperan dentro de su propio clado de Anatinae aberrantes sudamericanos, como
Huang et al. (2014) y Fulton et al. (2012).

Como fue afirmado por McCracken et al. (1999), la mayor diferencia entre las
aproximaciones molecular y morfolégicas en términos de sus resultados se observa en
la posicion de Oxyurinae. Segun los datos osteoldgicos forma parte de un clado de patos
buceadores con Merginae y segun los datos moleculares se ubica en una posicion basal
luego de Dendrocygninae. Worthy (2008, 2009) en un analisis filogenético de anatidos
fésiles y actuales con el fin de recuperar la posicion filogenética de dos patos fosiles
australianos, utilizdé una filogenia molecular para restringir la topologia de las especies
actuales y buscé la posicion de las especies fésiles dentro de esa filogenia restringida.
A su vez, Worthy (2008) intent6 segregar los caracteres relacionados al comportamiento
buceador, pero al hacerlo, los caracteres ligados a la terrestrealidad tomaban

importancia y generaban nuevas agrupaciones basadas en caracteres homoplasicos

Ninguna de las filogenias precedentes incluy6 o siquiera discutié las relaciones
filéticas de Cayaoa bruneti. Noriega, Tambussi y Cozzuol realizaron un analisis
filogenético con el objetivo de identificar las relaciones de parentesco de Cayaoa bruneti
utilizando la matriz propuesta por Livezey (1986) que incluye a representantes
seleccionados de Anseriformes. Sin embargo, en la version édita final de trabajo
(Noriega et al. 2008), dicho analisis fue removido. La dificultad principal con la que se
enfrentaron estaba relacionada con la cantidad de homoplasias, paralelismos y
convergencias que se exhibian en los clados con formas buceadoras (Tambussi
com.pers). En este capitulo se realiza por primera vez un analisis de parentesco de esta

especie extinguida en base a caracteres morfolégicos.
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7.2. Metodologia

Con el fin de evaluar las relaciones filogenéticas de Cayaoa bruneti dentro de los
Anatidae el criterio de optimizacién utilizado fue la parsimonia. El analisis esta basado
en la revision critica de la lista de caracteres y sus estados, de las matrices utilizadas
en los analisis de Worthy y Lee (2008), Worthy (2009), Livezey (1986, 1996a y 1996b),

e incorporaciones originales realizadas en el marco de la presente tesis doctoral.

7.2.1. Caracteres

Se utilizd un conjunto de datos con 36 taxa terminales y 157 caracteres,
incluyendo 25 caracteres craneanos, 3 del cuadrado, 7 de la mandibula, 4 de la columna
vertebral, 10 del esternon, 4 de la furcula, 3 de la escapula, 9 del coracoides, 25 del
hamero, 2 de la ulna, 15 del carpometacarpo, 9 de la pelvis, 11 del fémur, 9 del tibiotarso
y 21 del tarsometatarso. De los 157 caracteres, 16 fueron relevados para el presente
trabajo, los caracteres 7, 8 y 9 son divisiones del caracter 10 de Worthy y Lee (2008) y
los caracteres 153, 154 y 155 son modificaciones del caracter 74 de Livezey (1986). Los
caracteres multiestado son 67 de los cuales 38 fueron considerados ordenados; el
criterio aplicado para dicha consideracion fue la presencia de intermedios discretos entre

dos morfologias extremas.

7.2.1.1. Lista de Caracteres

25 caracteres craneanos, 3 del cuadrado, 7 caracteres de la mandibula, 4 de la
columna vertebral, 10 del esterndn, 4 de la furcula, 3 de la escapula, 9 del coracoides,
25 del humero, 2 de la ulna, 15 del carpometacarpo, 9 de la pelvis, 11 del fémur, 9 del

tibiotarso y 21 del tarsometatarso.
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Caracteres multiestado aditivos: 2, 3, 6, 8, 11, 17, 20, 21, 30, 31, 36, 37, 41, 43,
44, 50, 51, 54, 67, 68, 74, 76, 78, 79, 86, 93, 100, 103, 107, 122, 123, 128, 131, 137,
138, 145, 152y 157.

Cranium

1. Pila supranasalis, convexidad dorsal: 0, ausente; 1, presente. (=Livezey 1986:

caracter 19, modificado de Livezey 1996: caracter 2, Worthy y Lee 2008: caracter 2).

2. Pila supranasalis, limite anterior con ligera expansién lateral en relacién a la
superficie inmediatamente posterior: 0, no, lados de la pila supranasalis
anteroposteriormente paralelos en vista dorsal; 1, no, y extremo posterior mucho mayor

que el anterior; 2, si, ambos extremos de tamafo similar.

2(2)  2(1)
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Figura 7.1. Caracter 2, estados 1 y 2. |zquierda: Anas sibilatrix, derecha: Dendrocygna

viduata.

3. Apertura nasalis, distancia maxima en relacion con tamano anteroposterior de
processus maxillaris nasalis: 0, mucho mas que tres veces mayor; 1, aproximadamente
tres veces mayor; 2, dos veces mayor o menos. (Modificado de Worthy y Lee 2008:

caracter 3, Worthy et al. 2016: caracter 2).

4. Facies articularis frontonasalis, synostosis: 0, ausente; 1, presente. (=Livezey
1986: caracter 10, Livezey 1996: caracter 6, Worthy y Lee 2008: caracter 4).

5. Os lacrimale, processus supraorbitalis: 0, ausente o pequefo; 1, grande,
plano, orientacion lateral o laterocaudal; 2, grande, grueso, dirigido posterodorsalmente;
3, muy largo, delgado, dirigido caudalmente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 5,

modificado de Livezey 1996: caracter 7, parte de Livezey 1986: caracter 11).

6. Os lacrimale, largo del espacio previo al proceso ventrocaudal en relacion al
largo anteroposterior del proceso ventrocaudal a mitad del largo dorsoventral: 0, menor;

1, aproximadamente igual; 2, mayor.

7. Os lacrimale, proceso ventrocaudal, largo: 0, corto; 1, largo. (Modificado de
Worthy 2016: caracter 12, parte de Worthy y Lee 2008: caracter 10).

8. Os lacrimale, proceso ventrocaudal, ancho (de ser largo): 0, muy ancho (como
en Nomonyx); 1, ancho o robusto (como en Cygnus); 2, angosto o delgado (como en
Dendrocygna). (Parte de Worthy y Lee 2008: caracter 10).

9. Os lacrimale, proceso ventrocaudal, expansion distal (de ser largo): O,

presente; 1, ausente. (Parte de Worthy y Lee 2008: caracter 10).
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Figura 7.2. Estados de los caracteres 3, 6, 7, 8 y 9 en ejemplos de créneos en vista

lateral, de arriba hacia abajo Chauna torquata, Dendrocygna viduata y Anas sibilatrix.
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10. Os lacrimale, proceso ventrocaudal con una punta anterior corta en forma de

estaca: 0, no; 1, si.

Figura 7.3. Caracter 10, estado 1, en un craneo de Lophonetta specularioides.

11. Complejo Os lacrimale, os ectethmoidale: 0, ectethmoides no o apenas
osificado; 1, ectethmoides pequefo y desvinculado del lacrimal; 2, complejo lacrimal-
ectethmoides bien desarrollado. (=Worthy y Lee 2008: caracter 11, Worthy 2016:

caracter 13).

12. Arcus suborbitalis completo, fusion de os lacrimale y processus postorbitalis:

0, ausente; 1, presente. (=Livezey 1996: caracter 1; Worthy y Lee 2008: caracter 1).

13. Facies articularis frontonasalis, largo relativo al largo craneocaudal de la

orbita: 0, mas corto o igual; 1, mayor. (=Worthy y Lee 2008: caracter 13).

14. Ossa nasale et frontale, ensanchamientos dorsales inmediatamente
posterior a la zona elastica craniofacialis (Anhima y Anseranas tienen ornamentacion
Unica, por eso no son codificados): 0, no; 1, si. (=Livezey 1996: caracter 8, Worthy y Lee

2008: caracter 6, modificado de Livezey 1986: caracter 16).

15. Ancho de zona elastica craniofacialis respecto de ancho de facies dorsalis
inmediatamente anterior a las orbitas sin tener en cuenta los processus supraorbitalis:

0, mayor; 1, menor.

99



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

15(1)

15(0)

18(0)
18(1)

Figura 7.4. Caracteres 15 y 18 en craneos de Dendrocygna viduata (izquierda) y Anas

sibilatrix (derecha)

16. Os frontale, facies dorsalis, sulcus glandulae nasalis: 0, ausente; 1, presente.
(=Mayr y Clarke 2003: caracter 25, Worthy y Lee 2008: caracter 7, Worthy et al. 2016:

caracter 11, parte de Livezey 1996: caracter 9).
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17. Facies dorsalis, depression frontalis: 0, ausente; 1, surco somero restringido
al area entre los lacrimales; 2, surco somero entre lacrimales y area interorbital; 3,
concavidad marcada entre lacrimales y area interorbital. (=Worthy y Lee 2008: caracter
9).

18. Facies dorsalis, primera parte de las orbitas: 0, recta o convexa, 1, concava.

19. Fonticuli occipitalis: 0, presentes; 1, ausentes. (=Worthy et al. 2016,

modificado de Livezey 1986: caracter 9, Worthy y Lee 2008: caracter 8).

20. Recessus tympanicus limitado ventrolateralmente por una pestafia ésea
formada por el ala parasphenoidalis que esta fusionada a la lamina parasphenoidalis y
unido caudalmente al processus paroccipitalis del os exoccipitale: 0, no; 1, si, con un
piso formando una pendiente ventrolateral (e.g. Dendrocygna); 2, si, formando

lateralmente un piso plano (e.g. Anas). (=Worthy y Lee 2008: caracter 12).
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‘20(0)

Figura 7.5. Caracter 20 en (de arriba abajo) Chauna torquata, Dendrocygna viduata y

Lophonetta specularioides.

21. Lamina parasfenoidalis: 0, plana o céncava; 1, con una elevacion mesial

baja; 2, con una elevacion mesial pronunciada. (<Worthy y Lee 2008: caracter 19).

22. Os premaxillare: 0, lados convergentes; 1, lados divergentes. (=Worthy y Lee
2008: caracter 14).
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23. Os premaxillare, cuando los lados no son convergentes: 0, ancho a

espatulado; 1, angosto (Mergus). (=Worthy y Lee 2008: caracter 15).

24. Os premaxillare, limite anterior: 0, curvatura ventral pronunciada de seccion
angosta; 1, curvatura ventral pronunciada de seccién ancha; 2, sin curvatura ventral.
(FWorthy y Lee 2008: caracter 16, modificado de Livezey 1996: caracter 10 y de Livezey
1986: caracter 12).

25. Superficie palatal de os premaxillare cuando es de lados divergentes: 0,
surco central se abre posteriormente a nivel de las narinas en un foramen mal definido;
1, fosa ancha de margenes delgados que se abre en las narinas; 2, fosa ancha

s6lidamente emarginada. (=Worthy y Lee 2008: caracter 18).

Cuadrado

26. Processus mandibularis en vista lateral, perfil sobre la cotyla cuadratojugalis:
0, subparalelo al plano que atraviesa los margenes ventrales de los condyli lateralis et
medialis, encontrando la rama ascendente del processus oticus en aproximadamente
angulos rectos; 1, asciende para encontrar la rama ascendente del processus oticus en

un angulo amplio. (=Worthy y Lee 2008: caracter 20, Worthy et al. 2016: caracter 47).

27. Capitulum squamosum de processus oticus suprayace la superficie lateral
de processus oticus: 0, si; 1, no. (Worthy y Lee 2008: caracter 21, Worthy et al. 2016:

caracter 57).

28. El margen dorsolateral que se extiende desde el processus oticus a la
tuberosidad lateral en el processus orbitalis: 0, forma una linea recta (Dendrocygna); 1,
marcadamente concavo. (=Livezey 1986: caracter 15, Worthy y Lee 2008: caracter 22,
Worthy et al. 2016: caracter 58).
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Mandibula

29. Curvatura ventral (cuando la premaxila es ancha): 0, ausente (menos de un
medio de la profundidad de os dentale se extiende debajo de la mitad de la linea que
une la punta con el punto de inflexion en el extremo craneal al final del dentario); 1,
pronunciado (mas de un medio de la profundidad debajo de dicha linea). (=Livezey 1986:
caracter 4, Worthy y Lee 2008: caracter 23, Worthy 2016: caracter 61).

30. Regio coronoidei, profundidad: 0, no mas profunda que el limite posterior del
dentario; 1, no marcadamente profunda (menor del doble o el doble de la profundidad
del dentario adyacente); 2, marcadamente mas profunda (mas del doble de la
profundidad del dentario). (=Worthy y Lee 2008: caracter 24, Worthy et al. 2016: caracter
63, modificado de Livezey 1996: caracter 5).

31. Processus retroarticularis: 0, ausente; 1, presente, corto, tamano

anteroposterior menor a la cotyla medialis; 2, presente, largo.

32. Processus retroarticularis, perfil cuando es largo: 0, adelgazado caudalmente
y con una curvatura ligera; 1, profundo, limite caudal redondeado y la punta ligeramente
elevada; 2, profundo, extremo caudal recurvado y ascendido, tanto que la punta es el
doble de profunda que la superficie anterior. (=Worthy y Lee 2008: caracter 25,

modificado de Livezey 1986: caracter 14).

33. Recessus conicalis: 0, ausente o muy somero; 1, presente, profundo.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 26, Worthy et al. 2016: caracter 65).

34. Foramen pneumaticum articulare en el processus medialis mandibulae: 0,
presente; 1, ausente. (<Worthy y Lee 2008: caracter 27, Worthy et al. 2016: caracter
66).
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35. Os dentale en gran medida coplanar con os articulare: 0, si; 1, no, 0s
articulare curvado ventralmente posterior a processus coronoideus. (=Worthy y Lee
2008: caracter 28).

Columna vertebral

36. Numero de vértebras presacras: 0, 20 o menos; 1, 21; 2, 22; 3, 23; 4, 24-25;
5, 26-30. (=Worthy y Lee 2008: caracter 124, modificado de Mayr y Clarke 2003: caracter
55, Worthy et al. 2016: caracter 70).

37. Numero de vértebras en region uno del cuello (ver Boas 1920): 0, 5; 1, 7; 2,

mas de 7.

38. Al menos dos vértebras fusionadas en un notario: 0, si; 1, no. (=Worthy y Lee
2008: caracter 127, modificado de Worthy et al. 2016: caracter 78).

39. Synsacrum, largo relativo de la regién preacetabular del sinsacro: 0, largo, la
longitud hasta los procesos costales mas distales de las vértebras sinsacrales
preacetabulares es mayor al 40% de la longitud total; 1, corto, dicha longitud es menor
al 40% del total. (=Worthy y Lee 2008: caracter 141; modificado de Livezey 1996a:

caracter 57).

Esternén

40. Corpus sterni, forma: 0, pars cardiaca 'y margi costalis continuados por radios

(e.g. Eudromia); 1, placa entera (e.g. Anas).
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41. Corpus sterni, sulcus medianus sterni, pori pneumatici: 0, area de foramenes
neumaticos a lo largo de toda la linea media; 1, zona de foramenes neumaticos
anteriormente en linea media; 2, foramen Unico anterior, bien definido; 3, ausencia de
foramen. (=Worthy y Lee 2008: caracter 29, modificado de Livezey 1986: caracter 78 y
Worthy et al. 2016: caracter 79).

42. Corpus sterni, pars cardiaca, pori pneumatici: 0, ampliamente dispersos; 1,
limitados al margen caudal de pila coracoidea; 2, ausentes. (=Worthy y Lee 2008:

caracter 30, Worthy et al. 2016: caracter 80, modificado de Livezey 1986: caracter 89).

43. Corpus sterni, margo costalis, nUmero de processus costalis: 0, ocho; 1,
siete; 2, seis 0 menos. (=Worthy y Lee 2008: caracter 31, Worthy et al. 2016: caracter
81).

44. Corpus sterni, margo costalis, processus costalis mas distales: 0, localizados
en la mitad distal del corpus sterni, y largo costal mayor a 1/2 largo de la porcién entera
del cuerpo esternal; 1, localizados en la mitad distal del corpus sterni, pero largo costal
menor a 1/2 largo de la porcion entera del cuerpo esternal; 2, localizados
aproximadamente en el punto medio del largo del corpus sterni. (=Worthy y Lee 2008:
caracter 37, Worthy et al. 2016: caracter 86).

Tanto en Anseriformes como en Eudromia, Gallus y Odontophorus los processus
costalis se restringen a la parte en que el esterndn esta formando una placa entera y no
a los radios, por lo que el caracter evalla la porcion de esterndn entero que tiene

processus costalis.

45. Rostrum sterni, spina interna: 0, ausente, 0 muesca somera limitada por
prominencias del labrum internum; 1, forma una pestana mesial, rectanguloide y simple;
2, reemplazada por una muesca ancha con una prominencia mesial; 3, prominente y

con el mismo ancho dorsoventral que la zona del esternén inmediatamente posterior.
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(Modificado de Livezey 1986: caracter 82, Worthy y Lee 2008: caracter 33, Worthy et al.
2016: caracter 83).

46. Rostrum sterni, spina externa: 0, ausente; 1, presente. (=Mayr y Clarke 2003:
caracter 70, Worthy y Lee 2008: caracter 35, Worthy et al. 2016: 85, modificado de
Livezey 1986: caracter 79).

47. Rostrum sterni, spina externa, forma: 0, pequefia prominencia en forma de
estaca; 1, prominencia en forma de estaca, larga; 2, pestafia aplanada; 3, larga y
comprimida, en forma de hacha. (Modificado de Worthy y Lee 2008: caracter 36,

modificado de Livezey 1986: caracter 79).

48. Rostrum sterni, pila coracoidea: 0, engrosada; 1, no engrosada. (=Worthy y
Lee 2008: caracter 34, Worthy et al. 2016: caracter 84).

49. Margo caudalis, cresta engrosada: 0, si; 1, no. (=Worthy y Lee 2008: caracter
32, Worthy et al. 2016: 82).

Como el margo caudalis esta en forma de espina, Eudromia y Odontophorus

fueron considerados como incomparables y codificados con un (?).

Fuarcula

50. Extremitas omalis claviculae, facies articularis acrocoracoidea,
tuberosidades: 0, ausente; 1, presente, faceta baja; 2, presente, tuberosidad
prominente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 120, modificado de Livezey 1986: caracter
101).
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51. Extremitas sternalis claviculae, apophysis furculae: 0, obsoleto, sin estructura
visible; 1, presente como una o dos crestas bajas, 2, presente como una cresta o I6bulo
prominente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 121, Worthy et al. 2016: caracter 112,

modificado de Livezey 1986: caracter 102).

52. Scapus claviculae, facies lateralis, forAmenes neumaticos: 0, presente; 1,
ausente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 122, Worthy et al. 2016: caracter 113,

modificado de Livezey 1986: caracter 105).

53. Forma: 0, robusto, apophysis furculae tendiendo a tener forma de V, con
furcula divergente dorsalmente; 1, apophysis furculae robusta, con forma de U, furcula
divergente dorsalmente; 2, apophysis furculae robusta, ampliamente con forma de U,
farcula no divergiendo dorsalmente; 3: delgado, apophysis furculae ampliamente en
forma de U, furcula no divergiendo dorsalmente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 123,
Worthy et al. 2016: caracter 114).

Escapula

54. Scapus scapulae: 0, altura uniforme o decrece sobre los primeros 2/3 de su
largo; 1, altura se incrementa distal a collum scapulae a un maximo de 1/2 a 3/4 del largo
de la hoja. (=Worthy y Lee 2008: caracter 38, Worthy et al. 2016: caracter 88, modificado
de Livezey 1986: caracter 108).

55. Extremitas cranialis scapulae, acromion: 0, extension craneal igual al
tuberculum coracoideum; 1, se extiende distintivamente craneal al tuberculum
coracoideum. (=Livezey 1986: caracter 109, Worthy y Lee 2008: caracter 39, Worthy et
al. 2016: caracter 89).
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56. Extremitas cranialis scapulae, foramen pneumaticum:. 0, presente
lateralmente, de forma variable; 1, ausente. (=Livezey 1986: caracter 111, Worthy y Lee
2008: caracter 40, Worthy et al. 2016: caracter 90).

Coracoides

57. Extremitas omalis coracoidei, processus procoracoideus (procoracoides),
foramen neumaticum: 0, foramen presente en el procoracoides, y es neumatico, abre en
el cuerpo; 1, foramen en el procoracoides, pero que no abre en el cuerpo; 2, foramen
formado por ligamentos osificados (Cereopsis) o una muesca formada por osificacion
parcial de ligamentos, especialmente cranealmente (Cygnus); 3, sin foramen. (=Worthy
y Lee 2008: caracter 42, Worthy et al. 2016: caracter 93, modificado de Livezey 1986:
caracter 92).

58. Extremitas omalis coracoidei, processuss acrocoracoideus (acrocoracoides)
con foramenes neumaticos debajo de la facies articularis clavicularis: 0, carente; 1,
presente, en una fosa bien definida debajo de la parte dorsal de la faceta de la clavicula;
2, presente, en un area amplia debajo de la faceta de la clavicula (angosta en Cygnus,
ancha en Cereopsis). (=Worthy y Lee 2008: caracter 43, Worthy et al. 2016: caracter 96,
modificado de Livezey 1986: caracter 95).

59. Extremitas omalis coracoidei, faceta de la clavicula, I6bulos dorsal y ventral:
0, no pronunciados sobre el sulcus supracoracoidei; 1, sélo el I6bulo dorsal sobresale al
sulcus; 2, ambos I6bulos sobresalen ligeramente al sulcus supracoracoidei; 3,
pronunciados, ambos lobulos sobresalen sobre el surco supracoracoidal. (=<Worthy y
Lee 2008: caracter 44, Worthy et al. 2016: caracter 98, modificado de Livezey 1986:
caracter 97).

60. Extremitas omalis coracoidei, acrocoracoides, orientacion, vista dorsal: O,
plano a través de la profundiadad del acrocoracoides predominantemente dirigido

ventralmente en un rango de 60 a 90° al plano de la articulacion esternal, asi el limite

109



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

craneal del acrocoracoides no sobresale siginificativamente del eje; 1, el plano a través
de la profundiadad del acrocoracoides con una distintiva inclinaciéon ventro-mesial (c
45°) asi a menudo el limite craneal del acrocoracoides sobresale significativamente del
eje. (FWorthy y Lee 2008: caracter 45, modificado de Worthy et al. 2016: caracter 101).

61. Extremitas omalis coracoidei, surco supracoracoidal, excavado debajo de
facies articularis humeralis: 0, si; 1, no. (=Worthy y Lee 2008: caracter 46, Worthy et al
2016: caracter 102).

62. Corpus coracoidei, facies dorsalis, foramen neumatico craneal a facies
articularis sternalis: 0, presente; 1, ausente. (=Livezey 1986: caracter 93, Worthy y Lee
2008: caracter 47, Worthy et al. 2016: caracter 104).

63. Corpus coracoidei, facies ventralis, impressio m. supracoracoideus, una
cavidad limitada lateralmente por una linea muscularis y caudalmente por la facies artic.
Sternalis: 0, ausente, facies plana o convexa ventralmente; 1, presente, distintiva pero
somera; 2, presente, profunda. (=Livezey 1986: caracter 96, Livezey 1996a: caracter 18,
Ericson 1997: caracter 29, Worthy y Lee 2008: caracter 48, Worthy et al. 2016: caracter
106).

64. Extremitas sternalis coracoidei, facies artic. sternalis ventral: 0, forma una
faceta apoyada distintiva con un margen craneal redondeado; 1, faceta no prominente
sobre la superficie ventral (aunque puede estar presente una faceta distintiva): permite
que el angulus medialis se ajuste en una cuenca de angulo agudo del sulcus artic.
coracoideus en el esternén; 2, una faceta amplia, plana para la articulacién esternal,
cara ventral no distintiva.(=Worthy y Lee 2008: caracter 49, Worthy et al. 2016: caracter
107, modificado de Livezey 1986: caracter 100, Livezey 1996a: caracter 19).

65. Corpus coracoidei, orientacion, linea uniendo el acrocoracoides con el

angulo mesial forma un angulo con la linea que a une los extremos lateral y medial de
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la faceta esternal: 0, marcadamente mayor que 90-100°; 1, aproximadamente 90-100°.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 50, Worthy et al. 2016: caracter 108).

Huamero

66. Margo caudalis: 0, presente; 1, ausente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 51,
Worth et al. 2016: caracter 115).

67. Margo caudalis, forma: 0, prominente, dirigido hacia la cabeza; 1,
prominente, dirigido a la zona entre la cabeza y la tuberosidad externa; 2, prominente,
dirigido hacia la tuberosidad externa. (=Worthy y Lee 2008: caracter 52, Worthy et al.
2016: caracter 116, modificado de Livezey 1986: caracter 1986).

68. Fossa pneumotricipitalis dorsalis entre incisura capitis y tuberculum dorsale:
0, obsoleto; 1, formando una fosa angosta y somera menor a la ventral; 2, ancha, mayor
o igual a la ventral. (=Worthy y Lee 2008: caracter 53, Worthy et al. 2016: caracter 118,
modificado de Livezey 1986: caracteres 23 y 24).

69. Fossa neumotricipitialis dorsalis excavada debajo de la cabeza: 0, no; 1, si.
(=Worthy 2009: caracter 134, Worthy et al. 2016: caracter 119).

70. Incisura capitis abre a la fossa pneumotricipitialis dorsalis: 0, a igual altura;
1, surco elevado por encima (mas caudal) a la fosa y a menudo separado de ésta por
una cresta distintiva que atraviesa transversalmente al surco. (=Worthy 2009: caracter
135, modificado de Worthy et al. 2016: caracter 120).

71. Fossa pneumotricipitalis ventralis, lamina alrededor del margen distoventral
ventral desde la facies caudal: 0, ocluye hasta mas de la mitad de la fosa; 1,

parcialmente ocluye la fosa y permanece elevado de la base de la fosa y se extiende

111



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

por debajo del tubérculo ventral; 2, se extiende en la fosa donde se fusiona con su base
en la mitad ventral de la fosa; 3, se extiende en la fosa y se fusiona con su base en la
mitad dorsal de la fosa. (Modificado de Worthy 2009: caracter 140).

Taxa con fosa no neumatica fueron considerados incomparables y codificados

como missing data (?).

72. Fossa pneumotricipitialis ventralis: 0, abierta y altamente neumatica, la
cavidad con trabéculas se extiende debajo de margo caudalis; 1, cerrada internamente,
en forma de bolsillo. (=Worthy y Lee 2008: caracter 58, Worthy et al. 2016: caracter 129,

modificado de Livezey 1986: caracter 28).

73. Crista deltopectoralis: 0, anconalmente céncavo; 1, anconalmente plano o
convexo. (=Livezey 1986: caracter 25, Worthy y Lee 2008: caracter 54, Worthy et al.
2016: caracter 121).

74. Crista deltopectoralis en vista palmar en relacién a la unién de la crista
bicipitialis con el eje: 0, aproximadamente 50% del largo de la cresta deltoidea se
extiende distal a la cresta bicipita; 1, entre 30 y 40% del largo de la cresta deltoidea se
extiende distal a la cresta bicipita; 2, significativamente menos del 30% de la cresta
deltoidea se extiende distal a la cresta bicipita. (=Worthy y Lee 2008, caracter 55, Worthy
et al. 2016: caracter 122).

75. Tuberculum dorsale: 0, prominente, apuntalada, elevada sobre la superficie
del eje; 1: escencialmente coplanar al eje (=Worthy y Lee 2008: caracter 56, Worthy et

al 2016: caracter 124, modificado de Livezey 1986: caracter 32).

76. Tuberculum dorsale, forma: 0, ovado, con el eje mayor en direccion palmar-

anconal; 1, ancho aproximadamente igual al largo; 2, elongado, ovado, con el eje mayor
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en direccion dorsoventral. (Modificado de Worthy 2009: caracter 136, Worthy et al 2016:

caracter 125).

77. Tuberculum ventrale, en vista anconal: 0, dirigida proximalmente, por lo que
no yace por encima de la fossa pneumotricipitalis ventralis; 1, dirigida
craneocaudalmente, por lo que su margen distal obstruye parcialmente la fossa
pneumotricipitalis ventralis. (=Livezey 1986: caracter 28, Worthy y Lee 2008: caracter
57, Worthy et al. 2016: caracter 128).

78. Incisura capitis, vista anconal: 0, perfil proximal no o apenas interrumpido por
la incisura; 1, perfil proximal con una muezca muy somera; 2, perfil proximal con una
muesca clara creada por la incisura. (=Worthy y Lee 2008: caracter 59, Worthy et al.

2016: caracter 130, modificado de Livezey 1986: caracter 23).

79. Crista bicipitialis, forma en vista anconal: 0, ancho a lo largo del foramen
neumatico por debajo del tubérculo ventral, desde crus dorsale fossae a crus ventrale
fossae distintivamente menor que el largo del tubérculo ventral hasta donde la cresta
bicipita se une al eje; 1, aproximadamente igual; 2, distintivamente mayor. (=Worthy y
Lee 2008: caracter 60, Worthy et al. 2016: caracter 131).

80. Didfisis: 0, esencialmente lados paralelos en vistas craneal o caudal; 1,
angostado distalmente -al menos reduccién del 10% en el ancho a mitad del largo- con
el punto mas angosto en el tercio distal. (=Worthy y Lee 2008: caracter 61, modificado
de Worthy et al. 2016: caracter 135).

81. Cicatriz del m. latissimus dorsi anterioris en vista caudal: 0, comienza
proximal a y se alinea con el limite distal de la cresta deltoidea antes de extenderse por
el eje; 1, comienza a nivel de y no se alinea con el final de la cresta deltoidea, y se
extiende distal a éste; 2, comienza proximal al limite distal de la cresta deltoidea y se
extiende distal a ésta sin conexion. (=Worthy y Lee 2008: caracter 62, modificado de
Worthy et al. 2016: caracter 136).
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82. Proc. flexorius, largo: 0, corto, termina proximal a los condilos dorsal y ventral
(en vista caudal, una linea que forma un angulo recto con el eje mayor del hueso y
atraviesa el extremo distal del condilo dorsal pasa bien distal al entepicdndilo); 1, largo,
extension distal aproximadamente igual a la del condilo dorsal. (=Worthy 2009: caracter
63, reformulado de Worthy y Lee 2008: caracter 63, modificado de Worthy et al. 2016:

caracter 137).

83. Tuber. supracondylare dorsale en vista craneal: 0, presente, prominencia
ensanchada craneo-caudalmente en el margen dorsal en el limite proximal del condilo
dorsal; 1, prominencia no distinguible del epicondilo dorsal, que usualmente forma una

cresta baja, corta y dirigida proximalmente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 64).

84. Tuber. supracondylare ventrale: 0, faceta paralela al eje, no apuntalada
anteriormente; 1, faceta apuntalada anteriormente, inclinada distal o medialmente.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 65, Worthy et al. 2016: caracter 139, modificado de
Livezey 1986: caracter 26, Livezey 1996a: caracter 26).

85. Insercidon de M. scapulohumeralis cranialis o supraspinatus (Howard 1929):
0, pobremente definida, corta y amplia; 1, elongado, pero terminando distalmente muy
por debajo del cruce de la cresta bicipita y el eje; 2, elongada y robusta, a menudo
elevada, terminando distalmente al mismo nivel o mas distal a la unioén entre la cresta
bicipita y el eje. (=Worthy 2009: caracter 138).

86. Sulcus scapulotricipitalis: 0, ausente o apenas definido; 1, presente en cara
anconal/ caudal, pero no extendiéndose alrededor del limite distal del epicondilo dorsal;
2, presente, extendiéndose distalmente alrededor del epicéndilo dorsal, formando una
muesca caudal en vista anconal. (=Worthy y Lee 2008: caracter 66, Worthy et al. 2016:

caracter 140).
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87. Insercion del pronator brevis, sensu Howard (1929), = insercién del M. flexor
carpi ulnaris (Livezey 1986): 0, depresion en fase ventral separada de la faceta del
ligamento anterior; 1, incorporada al margen ventral de la faceta del ligamento anterior.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 67, Worthy et al. 2016: caracter 141, modificado de
Livezey 1986: caracter 34).

88. Fossa m. brachialis: 0, bien definida; 1, mal definida, plana. (<Worthy y Lee
2008: caracter 68, modificado de Livezey 1986: caracter 35).

89. Ancho del espacio entre la faceta para la incersion del ligamento articular
anterior y el apice proximoventral del céndilo dorsal: 0, angosto, ancho igual o mas
angosto que el ancho de la faceta; 1, espacio mas ancho que la faceta. (=Worthy 2009:
caracter 137, Worthy et al. 2016: caracter 144).

90. Fossa olecrani: 0, somera; 1, profunda, bien definida. (=Worthy 2009:
caracter 139, Worthy et al. 2016: caracter 145).

Ulna

91. Tuber bicipitale ulnare (insercidon M. biceps brachii). 0, forma un tubérculo
prominente elongado separado de los margenes cotilares y extendiéndose distal al proc.
cotylaris dorsalis diagonalmente y proximalmente hacia cotyla ventralis; 1, forma dos
puntos de insercién distintivos, uno colindante con la cotyla ventralis en la incisura
radialis y limitado dorsalmente por el proceso cotilar dorsal, el segundo distal al proceso
cotilar dorsal; 2, forma un area simple de insercion colindante con la cétila ventral y

limitado dorsalmente por el proceso cotilar dorsal. (=Worthy y Lee 2008: caracter 69).

92. Largo: 0, aproximadamente igual o mayor al del humero; 1, significativamente

(>5%) mas corto que el humero. (=Worthy y Lee 2008: caracter 71).
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Carpometacarpo

93. Borde externo de la trochlea carpalis: 0, forma una curva convexa al eje
inclusive caudalmente, no interrumpida por muesca; 1, con una muesca marcada; 2, con
una muesca marcada pero el borde ausente distal a la muesca. (=Worthy y Lee 2008:

caracter 72).

94. Parte distal del borde interno de la trochlea carpalis: 0, espesor uniforme; 1,
espesor mayor que la parte proximal. (=Livezey 1986: caracter 47, Livezey 1996a:
caracter 32, Worthy y Lee 2008: caracter 73)

95. Fovea carpalis cranealis: 0, ausente, margen craneal de la troclea carpal
plano - ligeramente convexo; 1, presente, margen craneal de la troclea carpal concavo;

2, presente, contiene un foramen neumatico. (=Worthy y Lee 2008: caracter 74).

96. Fovea carpalis caudalis: 0, somera a moderadamente profunda; 1, profunda,
limitada por un margen dorsal alto, extendiéndose marcadamente por debajo del plano
del metacarpal lll. (Modificado de Worthy y Lee 2008: caracter 75, Livezey 1986:

caracter 46, Livezey 1996a: caracter 31).

97. Fossa infratrochlearis: 0, somera; 1, profunda, se extiende hasta o por debajo

del nivel de la facies del proceso extensor. (=Worthy y Lee 2008: caracter 76).

98. Proc. extensorius, vista ventral: 0, no elongado, largo craneocaudal menor
que el ancho craneocaudal de la troclea carpal; 1, elongado, largo igual o mayor que el
ancho de la troclea carpal. (<Worthy y Lee 2008: caracter 79, modificado de Livezey
1986: caracter 42, Livezey 1996a: caracter 30, Livezey 1996b: caracter 73, Ericson
1997: caracter 37).
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99. Vista apical del proc. extensorius: 0, redoneado; 1, alargado préximo-

distalmente.

100. Facies caudal del os metacarpale minus: 0, redondeada o aplanada
adyacente al fornix con metacarpal Il; 1, con surco muy débil o somero; 2, con surco

distintivo. (=Worthy y Lee 2008: caracter 80, modificado de Livezey 1986: caracter 44).

101. Largo de metacarpal Il distal al proc. alularis hasta el comienzo del espacio
intermetacarpal en relacion con el ancho en vista ventral de los metacarpales fusionados
Il'y lll en esta seccion: 0, largo, igual o mayor que el ancho; 1, corto, menor que el ancho.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 81).

102. Inserciones ligamentarias cerca del borde carpal: 0, con una sola cicatriz
distintiva proximal para la insercioén del lig. Ulnocarpo-metacarpale dorsale (ligamento
externo); 1, con una cicatriz distintiva para el ligamento externo y una indistinta y mucho
menor para el ligamento externo escafoulnar, localizada a nivel con la parte mas
superior de la fosa cuneiforme en la cresta distal a la cicatriz del ligamento externo; 2,
con una cicatriz para el ligamento externo y una distinta ligeramente menor para el
ligamento externo escafoulnar, que esta usualmente al menos parcialmente elevada
sobre la superficie de alrededor, localizada como en '1'; 3, con una cicatriz del ligamento
externo y otra distinta para el ligamento externo scaphoulnar, a veces elongada,
localizada mas distal que en el estado '2', nivelada con el centro de la fosa cuneiforme.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 82).

103. Insercidn del m. extensor metacarpi ulnaris: 0, dos rugosidades distintivas,
una adyacente al fornix de metacarpales Il y Ill, la otra mas proximal; 1, una rugosidad,
aproximadamente adyacente al fornix de metacarpales Il y Ill; 2, una rugosidad distal al
fornix. (=Worthy y Lee 2008: caracter 83, modificado de Livezey 1986: caracter 43,

Livezey 1996a: caracter 33, Ericson 1997: caracter 39).
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104. Curvatura del Os minus: 0, fuertemente curvado (como Chauna); 1,

aproximadamente recto.

105. Spatium intermetacarpale, cuando el Os minus es recto: 0, homogéneo en

amplitud; 1, mayor distalmente.

Thalassornis leuconotus y Stictonetta naevosa codificados desde Livezey
(1988).

106. Borde distal, sinostosis entre metacarpales Il y lll, largo maximo, medido
desde el limite distal del espacio intermetacarpal a la facies artic. digitalis minoris (faceta
dedo Ill): 0, largo de la sinostosis menor que el ancho medido apenas distal al spatium
infermetacarpale (0 sea sinostosis corta); 1, largo mayor o igual al ancho de sinostosis,

es decir sinostosis larga. (=Worthy y Lee 2008: caracter 84).

No evaluado en taxa con reducciéon en el miembro anterior, por lo tanto Cayaoa

codificado con “?”.

107. Facies artic. digitalis minoris et major. 0, faceta para digito Ill se extiende
distalmente mas que la faceta para el digito II; 1, faceta para los digitos Il y Il tienen
igual extension distal; 2, faceta para el digito Il termina proximalmente a la del digito II.
(FWorthy y Lee 2008: caracter 85, modificado de Livezey 1986: caracter 45, Livezey

1996a: caracter 61, Ericson 1997: caracter 41).

Pelvis

108. Fenestrae intertransversariae: 0, ausente; 1, solo en la mitad mas posterior
de la parte del sinsacro caudal al acetabulo, 2: presente en el sinsacro sobre todo el
largo caudal al acetabulo. (=Worthy 2009: caracter 142).
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109. Canalis iliosynsacralis: 0, ausente, ilion fusionado de manera completa
dorsalmente; 1, aberturas pareadas dirigidas caudalmente. (=Worthy 2009: caracter
143).

110. Cuerpo del isquion: 0, sin ningun foramen abriendo lateralmente por debajo
del antitrocanter en su unién al acetabulo; 1, con un foramen neumatico. (=Worthy 2009:

caracter 144).

111. Antitrochanter: 0, con aberturas neumaticas medialmente a la fossa renalis

o posteriormente en el foramen ilioisquiadico; 1, Sin. (=Worthy 2009: caracter 145).

112. Recessus caudalis fosae: 0, somero y neumatico; 1, ausente. (Modificado
de Worthy 2009: caracter 146).

113. Foramen illioisquiadico: 0, muy corto, mucho menor a 1/2 el largo del isquion
desde el foramen acetabular; 1, aproximadamente 1/2 de la longitud del isquion desde
el foramen acetabular; 2, largo, mayor a 1/2 el largo del isquion desde el foramen
acetabular. (=Worthy 2009: caracter 147).

Eudromia codificado como missing data (?) al considerarse como incomparable.

114. Tuberculum preacetabulare: 0, muy prominente, con una muesca entre éste
y el ilion; 1, menos prominente, sin una muesca por encima. (=Livezey 1996b: caracter
82, Worthy 2009: caracter 148).

115. Cuerpo del pubis: 0, concavo dorsalmente; 1, recto o plano. (=Livezey 1986:
caracter 115, Livezey 1996a: caracter 35, Worthy 2009: caracter 149).
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116. Pubis, seccion distal a la articulacién con el isquion: 0, homogéneo o algo
expandido caudalmente; 1, expansion caudal pronunciada en relacion a la parte
inmediatamente anterior (eg. Cygnus). (=Livezey 1986: caracter 117, Worthy 2009:

caracter 150).

Fémur

117. Linea intermuscularis caudalis: 0, dos lineas, una lateral y la otra medial,
orientadas proximalmente; 1, una linea, comenzando en el tubérculo a mitad del largo,
dirigida lateralmente hacia el trocanter, y una tuberosidad ligamentaria distintiva
medialmente por debajo del caput femoris; 2, sin lineas, dos tuberosidades distintivas,
una a mitad del largo otra como en '1' debajo del caput; 3, una linea distintiva orientada
hacia el caput, conectando tubérculos a mitad del largo y debajo de éste. (=Worthy y
Lee 2008: caracter 86, modificado de Livezey 1986: caracter 58, Ericson 1997: caracter
42).

118. Facies articularis antitrochanterica, plano lateromedial: 0, superficie

céncava; 1, convexa. (=Worthy y Lee 2008: caracter 87).

119. Extension anterior del trocanter en comparacion con la profundidad del
caput: 0, relativamente grande, tanto que la profundidad anteroposterior del trocanter
excede la profundidad del caput; 1, reducido, tanto que la profundidad del trocanter
solamente iguala la del caput. (=Livezey 1986: caracter 52, Livezey 1996a: caracter 68,

caracter Worthy y Lee 2008: caracter 90).

120. Limite distal del condylus medialis: 0, aproximadamente igual que la del
céndilo externo; 1, distintivamente menor. (=Livezey 1986: caracter 53, Worthy y Lee
2008: caracter 91).
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121. Sulcus patellaris: 0, corto y ancho, tanto que el largo del surco desde el
limite proximal del condilo medial (tomado medialmente entre los condilos) es
aproximadamente igual a o mas corto que el ancho entre los condilos (tomado desde el
centro de su maxima elevaciéon a mitad de camino en vista dorsal); 1, elongado, largo
del surco mucho mayor que su ancho, usualmente profundo. (=Livezey 1986: caracter
54, Worthy y Lee 2008: caracter 92).

122. Curvatura del eje en vista lateral: 0, recto o escasa curvatura; 1, moderada,
restringida al tercio distal; 2, fuerte, subangular. (=Livezey 1986: caracter 55, Worthy y

Lee 2008: caracter 93, modificado de Livezey 1996a: caracter 36).

123. Tuber m. gastrocnemialis lateralis forma una cresta que es: 0, corta,
prominente, ovada, no extendiéndose proximalmente mas alla del sulcus patellaris; 1,
ovada a elongada y con distintiva curvatura medial, extendiéndose proximalmente al
sulcus patellaris en no mas de un 50%; 2, larga y angosta, extendiéndose proximal al
sulcus patellaris en mucho mas de un 50%. (Modificado de Worthy y Lee 2008: caracter
89).

124. Facies posterior, insercion ligamental a mitad del eje -es decir distal al limite
posterior de la linea intermuscular-: 0, no prominente; 1, prominente 0 marcadamente

agrandada. (=Livezey 1986: caracter 57, Worthy y Lee 2008: caracter 95).

125. Fossa poplitea: 0, somera; 1, profunda. (=Livezey 1986: caracter 56,
Livezey 1996a: caracter 38, Worthy y Lee 2008: character 94).

126. Borde interno del limite distal de la diafisis: 0, curvatura suave hacia el
condilo; 1, crista supracondylaris medialis expandida; 2, crista supracondylaris medialis
corta, forma una muesca en la unién con el condilo. (=<Worthy y Lee 2008: caracter 96,

modificado de Livezey 1986: caracter 59).

121



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

127. Aspecto caudal, impressio ansae m. iliofibularis forma una faceta distintiva
en el limite proximal del borde lateral de la trochlea fibularis: 0, Si, en la unién de las
facies lateral y caudal y dirigido caudal-caudoventralmente; 1, Si, enteramente en la
facies lateral (no visible en vista caudal) y mirando lateralmente; 2, Si, en facies caudal
(no visible en vista lateral), y dirigido caudoproximalmente; 3, sin faceta discernible.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 126).

Tibiotarso

128. Borde laterocaudal de facies articularis medialis en vista proximal: 0, forma
una pendiente; 1, recto, ocupando menos de 1/2 del borde caudal del extremo proximal
del tibiotarso; 2, redondeado, amplio, ocupando mas de 1/2 del borde caudal del

tibiotarso.

Figura 7.6. Caracter 128 en Tibiotarsos proximales de Cayaoa bruneti (izquierda) y
Chloephaga picta (derecha).
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129. Crista cnemialis cranials: 0, no desviada lateralmente; 1, desviada
lateralmente. (=Livezey 1986: caracter 68, Livezey 1996a: caracter 70, Livezey 1996b:
caracter 85, Worthy y Lee 2008: caracter 102).

130. Crista cnemialis cranialis: 0, carente de una cresta distintiva que se extiende
distalmente a lo largo de la superficie anterior del eje; 1, continuada por una cresta
distintiva a lo largo de la superficie anterior del eje hasta un punto bien distal al limite
proximal de la cresta fibular. (=Livezey 1986: caracter 65, Worthy y Lee 2008: caracter
104).

131. Impressio lig. collateralis medialis: 0, baja, no prominente; 1, prominente en
relacion a la facies en la que se basa; 2, muy prominente. (=Worthy y Lee 2008, caracter
7).

132. Linea extensoria en relacién a la insercion ligamentaria: 0, insercion
ligamentaria separada de la linea intermuscular y cara medial aproximadamente en
angulo recto a la cara craneal/anterior adyacente en el limite distal de la insercion
ligamentaria; 1, insercién ligamentaria separada de linea intermuscular, que se desplaza
lateralmente del margen medial (vista anterior), entonces la seccion del eje medial
interviniente mira anteromedialmente; 2, insercion ligamentaria se apoya en la linea
intermuscular, resultando en que la facies anterior por encima de la cresta fibular es

marcadamente convexa. (=Worthy y Lee 2008: caracter 98).

133. Epicondylus medialis, con la prominencia ligamentaria interna: O,
pronunciada, visible en vista anterior; 1, presente, ocluido por el borde del condilo medial

en vista anterior; 2, ausente. (=Worthy y Lee 2008: caracter 99).

134. Borde del céndilo interno, aspecto distal: 0, con muesca; 1, sin muesca.
(=Livezey 1986: caracter 62, Worthy y Lee 2008: caracter 100).
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135. Sulcus m. fibularis -surco para el peroneus profundus (sensu Howard 1929)-
: 0, con hueso que cranealmente le genere un puente como Dendrocygna; 1, limitado
lateralmente por una cresta bien definida y mirando cranealmente; 2, pobremente
definida, limitado lateralmente por una prominencia ligamental externa redondeada; 3,
surco no discernible, prominencia del ligamento externo se elonga proximalmente como
una cresta en el margen craneomedial. (=Worthy y Lee 2008: caracter 101, modificado

de Livezey 1986: caracter 67).

136. Extension anterior de los condilos: 0, interno distintivamente mayor que el
externo; 1, aproximadamente igual. (=Livezey 1986: caracter 64, Livezey 1996b:
caracter 86, Worthy y Lee 2008: caracter 103).

Tarsometatarso

137. Ancho de la base de las cétilas en relaciéon al ancho anterior: 0, mucho
mayor de 1/2 del ancho proximal; 1, aproximadamente 1/2 ancho proximal; 2, mucho
menor de 1/2 del ancho proximal. (=Worthy y Lee 2008: caracter 107, redefinido de
Livezey 1986: caracter 72, relacionado con Livezey 1996b: caracter 90, Ericson 1997:

caracter 45).

138. Fossa parahypotarsalis medialis: 0: muy grande y profunda (Anseranas), 1:
somera, superficie desde la cresta calcanea medial hasta el margen anterior del eje
medial céncava (Dendrocygna), 2: ausente, superficie desde la cresta calcanea medial
al margen anterior de la cara medial del eje plana o convexa. (<Worthy y Lee 2008:

caracter 108, relacionado con Livezey 1996b: caracter 90, Ericson 1997: caracter 45).
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139. Hypotarsus: 0, asulcado; 1, munosulcado; 2, trisulcado; 3,

monocanaliculado.

140. Crista medialis hypotarsi, extension plantar: 0, extension algo mayor a la de
las crestas adyacentes; 1, extensidbn mucho mayor a la de las crestas adyacentes,
solapandose parcialmente con la mas medial de las cristae intermedia hypotarsalis.
(Reformulado de Worthy y Lee 2008: caracter 106).

El caracter 70 de Livezey (1986) evalua la extensidn distal de la crista medialis,
mientras que el caracter 138 de Worthy (2008) evalia su extension plantar. En este
estudio ambos caracteres fueron analizados por separado, pero el caracter de Worthy
fue reformulado para captar mejor la diferencia entre el estado de Oxyura o Biziura y el

del resto. Eudromia y Odontophorus fueron considerados incomparables.

141. Extension distal de crista medialis hypotarsi: 0, similar al resto de las crestas

hipotarsales; 1, mucho mayor. (=Livezey 1986, caracter 70).

142. Crista medialis hypotarsi, limite distal: 0, En forma de gancho, formando
una muesca; 1, La cresta termina abruptamente, cae escalonadamente hacia el eje; 2,

La cresta termina gradualmente hacia el eje. (=Worthy y Lee 2008: caracter 117).

143. Cristae intermediae hypotarsalis medialis, forma: 0, en forma de cufia, con
su extremo distal mas agudo; 1, sin forma de cufia, extremos proximal y distal de ancho

similar.

144. Extension plantar de crista lateralis hypotarsalis en relacion a la extension

de las cristae intermediae hypotarsi: 0, igual o ligeramente mayor; 1, mucho menor.
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139:2

Figura 7.7. Caracteres 139, 141, 142, 143 y 144 en hipotarso izquierdo de Dendrocigna

viduata (izquierda) y derecho de Aix galericulata (derecha).

145. Diafisis, ancho a mitad del largo: 0, mas ancho que profundo; 1,
aproximadamente igual de ancho que de profundo; 2, mas profundo que ancho.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 116).

146. Surco extendiéndose distal desde el sulcus extensorius: 0, relativamente
somero, no extendiéndose mas alla del 50% del largo total; 1, mas profundo, puede
tener una cresta medialmente, se extiende mucho mas alla del 50% del largo total.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 110).

147. Cristae plantaris lateralis, acercamiento a facies dorsalis: 0, gradual,
cercano a la trochlea metatarsi 1V; 1, abrupto, lejano a la frochlea metatarsi 1V; 2,

gradual, lejano a la trochlea metatarsi IV.
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147(1)

147(2)

Figura 7.8. Caracter 147 en (de arriba abajo) tarsometatarsos izquierdos de Chauna,

Cygnus y Lophonetta.

148. Fossa metatarsi |: 0, presente; 1, ausente. (=Livezey 1986: caracter 71,
Livezey 1996b: caracter 91, Ericson 1997: caracter 47, Worthy y Lee 2008: caracter
113).

149. Pasaje ligamentario anterior (de dos) entre trochlea metatarsi Il y trochlea
metatarsi IV (en la pared distal del foramen vasculare distale): 0, oculto en vista anterior
por hueso; 1, mayoritariamente o completamente expuesto anteriormente debido a
reduccion de la cubierta 6sea. (=Livezey 1986: caracter 69, Worthy y Lee 2008: caracter
112).

150. Abertura posterior del foramen vasculare distale: 0, dirigida plantarmente, a
nivel de la superficie del eje; 1, dirigida distoplantarmente, con un receso en una
depresion inmediatamente proximal a la incisura intertrochlearis lateralis. (=Livezey
1986: caracter 77, Livezey 1996b: caracter 92, Ericson 1997: caracter 46, Worthy y Lee
2008: caracter 115).
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151. Trochlea metatarsi ll, expansiéon medial: 0, si, como un ala Anseranas; 1,
no, facies medial aplanada. (=Livezey 1986, caracter 73, Livezey 1996b: caracter 93,
Worthy y Lee 2008: caracter 114).

152. Trochlea metatarsill, extension distal: 0, aproximadamente igual a la tréclea
del digito IV en extension distal; 1, proximal a la troclea del digito IV, pero se extiende
hasta o distal a la incisura intertrochlearis lateralis; 2, proximal a la tréclea del digito IV,
pero su extremo distal proximal a la incisura intertrochlearis lateralis. (=Worthy y Lee
2008: caracter 105, modificado de Livezey 1986: caracter 68, Livezey 1996a: caracter
75, Livezey 1996b: caracter 94, Ericson 1997: caracter 48).

153. Surco trochlea metatarsi ll, vista plantar: 0, ausente; 1, presente

153(0)

152(0)

Figura 7.9. Caracteres 152 y 153 en tarsometatarsos derechos en vista plantar de

Chauna torquata (izquierda), Dendrocygna viduata (centro) y Cygnus melancoryphus (derecha).

154. Surco trochlea metatarsi |l, vista distal: 0, somero, apenas visible (eg.
Chauna); 1, profundo.

Stictonetta y Thalassornis codificados desde Livezey (1988).
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155. Bordes de la trochlea metatarsi ll, vista distal: 0, borde mesial mucho menor
que el lateral, tréclea marcadamente asimétrica; 1, Bordes aproximadamente iguales,

troclea aproximadamente simétrica.

Stictonetta y Thalassornis codificados desde Livezey (1988).

(Los caracteres 153, 154 y 155 han sido modificados del caracter 74 de Livezey
(1986), 79 de Livezey 1996 y 109 de Worthy (2008) con el propésito de describir mejor
la variacion en la trochlea metatarsi Il (ver Cenizo y Agnolin 2010 para una discusion del

caracter).

—
154:0 F N8

155:0

Figura 7.10. Caracteres 154 y 155 en tarsometatarsos (de izquierda derecha) Chauna

(derecho), Cayaoa (izquierdo) y Aix (izquierdo).

156. Margen lateral en vista anterior: 0, Trochlea metatarsi IV deflectada de la
linea de la mitad distal del eje (en la mayor parte de los taxa); 1, TIV sin defleccion lateral
en relacion a la mitad distal del eje (Biziural Oxyura). (=Worthy y Lee 2008: caracter
111).

157. Largo del tarsometatarso en relacion al largo del fémur: 0, mas largo que el
fémur; 1, aproximadamente igual (+-5%) que el fémur; 2, mas corto que el fémur.
(=Worthy y Lee 2008: caracter 118).
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7.2.2. Andlisis filogenético

El analisis fue realizado con cinco grupos externos, tres pertenecientes al clado
Anseriformes (Chauna, Presbyornis y Anseranas) y dos no Anseriformes: Odontophorus
capueria (Galliformes, Odontophoridae) y Eudromia elegans (Timamiformes,
Tinamidae) el cual se utilizé como raiz del arbol y anclaje externo a la familia Anatidae.
La codificacion de cada caracter y sus estados fue realizado a través de la observacion
directa de los materiales, a excepcion de Anseranas semipalmata, Presbyornis, Biziura
lobata, Thalassornis leuconotus, Tadorna radjah, Anser rossi, Malacorhynchus
membranaceus, Stictonetta naevosa y Cereopsis para los cuales se siguid la
codificacion de Worthy (2009), ya que no se logré tener acceso a especimenes de
dichos taxones. Vegavis iaai (Clarke et al. 2005) fue excluido del andlisis por su
incompletitud, porque el descubrimiento de nuevos restos (Clarke et al. 2016) y las
dudas sobre la afinidad de Vegavis con los Anseriformes (Mayr 2016, Worthy et al. 2017)
hacen que dicho taxén requiriera una redescripcion, tarea que esta por fuera del objetivo

de la presente tesis.

Siguiendo a Worthy y Lee (2008), se realizé un analisis eliminando aquellos
caracteres que presentaran estados propios de taxones buceadores y por lo tanto
relacionados directamente al buceo, considerando que pueden ser homoplasicos y por
lo tanto generar agrupamientos mas alla de las relaciones de parentesco. Para que un
caracter en este analisis sea considerado como relacionado al buceo, debe cumplir con
un criterio doble. Dentro de Anatidae, debe ser exclusivo de las especies buceadoras
(Worthy y Lee 2008), y fuera de Anatidae, debe estar presente en los tres clados de
buceadores propulsados por los miembros posteriores que presentan un mayor numero

de especies, es decir en Podicipedidae, Gaviidae y Phalacrocoracidae.

A su vez se realizé un analisis cladistico forzando la monofilia de los grandes
clados, definidos en base a los resultados de analisis moleculares (por ejemplo de Eo
et al. 2009 y Huang et al. 2014), siguiendo la metodologia de Worthy y Lee (2008) y
Worthy (2009). Los clados forzados estan explicitados en la Tabla 7.1.
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Tabla 7.1. Mondfilias forzadas, géneros contenidos en cada clado forzado y fuentes que

obtuvieron esos clados previamente.

Tesis Doctoral

Clado Géneros contenidos Fuente
Thalassornis, Dendrocygna, Malacorhynchus,
Stictonetta, Biziura, Oxyura, Nomonyx, Anser,
Coscoroba, Cereopsis, Cygnus, Branta, Eo et al. 2008, Huang
Chloephaga, Tadorna, Aythya, Netta, Mergus, |et al. 2014, Worthy y
Somateria, Aix, Amazonetta, Lophonetta, Lee 2008, Worthy
Anatidae Tachyeres, Anas 2009

Dendrocygninae

Thalassornis, Dendrocygna

Eo et al. 2008, Huang
etal. 2014

Malacorhynchus, Stictonetta, Biziura, Oxyura,

Oxyurinae+ Nomonyx, Anser, Coscoroba, Cereopsis, Cygnus,
Anserinae+ Branta, Chloephaga, Tadorna, Aythya, Netta,
Tadorninae- Mergus, Somateria, Aix, Amazonetta, Eo et al. 2008, Huang
Anatinae Lophonetta, Tachyeres, Anas etal. 2014
Worthy y Lee 2008,
Malacorhynchus, Stictonetta, Biziura, Oxyura, | Worthy 2009 (en
Oxyurinae Nomonyx parte)

Anserinae+Tadorni

nae-Anatinae

Anser, Coscoroba, Cereopsis, Cygnus, Branta,
Chloephaga, Tadorna, Aythya, Netta, Mergus,
Somateria, Aix, Amazonetta, Lophonetta,

Tachyeres, Anas

Eo et al. 2008, Huang
et al. 2014, Worthy y
Lee 2008, Worthy
2009
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Tesis Doctoral

Tabla 7.1. (Continuacion). Moncfilias forzadas, géneros contenidos en cada clado

forzado y fuentes que obtuvieron esos clados previamente.

Anserinae

Anser, Coscoroba, Cereopsis, Cygnus, Branta

Eo et al. 2008, Huang
et al. 2014, Worthy y
Lee 2008, Worthy
2009

Tadorninae-

Anatinae

Tadorna, Aythya, Netta, Mergus, Somateria,

Aix, Amazonetta, Lophonetta, Tachyeres, Anas

Huang et al. 2014,
Worthy y Lee 2008,
Worthy 2009

Chloephaga

Chloephaga

Eo et al. 2008, Huang
et al. 2014, Worthy y
Lee 2008, Worthy
2009

Aythynae

Netta, Aythya

Eo et al. 2008, Huang
etal. 2014, Worthy y
Lee 2008, Worthy
2009

Merginae

Mergus, Somateria

Eo et al. 2008,
Worthy y Lee 2008,
Worthy 2009

Aix

Aix

Eo et al. 2008, Huang
et al. Worthy y Lee
2008, Worthy 2009

Anatinae

Amazonetta, Anas, Lophonetta, Tachyeres

Huang et al. 2014,
Fulton et al. 2012

Por ultimo, el conjunto de datos fue dividido en las siguientes particiones: craneo,

cintura pectoral, humero, ulna, carpometacarpo, cintura pélvica, fémur, tibiotarso,
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tarsometatarso, y se realizaron analisis cladisticos con todas las particiones que
poseyeran mas de diez caracteres (craneo, cintura pectoral, hUmero, carpometacarpo,
fémur y tarsometatarso), con el fin de analizar la senal filogenética de cada particion.
Dado que no todos los materiales pueden ser referibles a la especie Cayaoa bruneti con
igual grado de certeza, se ha realizado un analisis filogenético con moncfilias forzadas
considerando exclusivamente los caracteres provenientes del holotipo de la especie.
Dicho analisis a su vez evaluara con mayor rigor los resultados obtenidos con el conjunto

total de caracteres.

Todos los analisis fueron realizados con pesos iguales utilizando el programa
TNT version 1.0 (Goloboff et al. 2008). Se realizaron busquedas heuristicas mediante
1000 réplicas de arboles de Wagner (con una secuencia de adicion de taxa aleatoria)
seguido de intercambio de ramas (biseccién y reconexion, guardando diez arboles por
réplica). El soporte de las ramas fue evaluado mediante un remuestreo con la
metodologia de Bootstrap con frecuencias absolutas y mediante soportes absolutos de
Bremer, salvo en el caso del arbol con la topologia restringida donde no fue posible

calcular los soportes de Bremer.
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7.3. Resultados

7.3.1. Analisis con todos los caracteres y sin monofilias forzadas

Eudromia elegans

Odontophorus capueria

100 Chauna torquata

14 Anseranas semipalmata
97 Presbyornis

S Cereopsis novaehollandiae

Coscoroba coscoroba
7 Anser rossii

Tadorna radjah

Mergus serrator

Netta peposaca
Aythya affinis

—
N

N\
8l

Somateria mollisima

Cayaoa bruneti
Thalassornis leuconotus

Biziura lobata

Oxyura vittata

Oxyura jamaicensis
; 69 Nomonyx dominicus
7 Stictonetta naevosa

q 76 L M. membranaceus

3 I—Aix galericulata
87— aix sponsa

Amazonetta brasiliensis

g i Anas georgica
1 \ 1 A1—E Anas platyrhynchos
] Anas sibilatrix

— Lophonetta specularioides

9 Tachyeres leucocephalus
h 100 Tachyeres patachonicus

e\ 2 ,—Chloephaga picta
I—Chloephaga poliocephala

P |—Dendrocygna viduata
b / 53 |—Dendrocygna bicolor
1 |—Branta canadensis

I—Cygnus melancoryphus

Figura 7.11. Consenso estricto de los arboles obtenidos con el analisis con todos los
caracteres y sin monofilias forzadas. Soportes de Bremer por encima de las ramas y Bootstrap

por debajo.
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El analisis cladistico dio como resultado seis arboles de 817 pasos con un IR:
0,618 y IC: 0,294. Un consenso estricto de los arboles resultantes se observa en la figura
7.11. El clado Anatidae (sefialado como a en figura 7.11) conserva su monofilia bien
sustentada por 15 sinapomorfias no ambiguas (soporte de Bremer absoluto: 12), las
cuales provienen de caracteres del craneo, la cintura pectoral, el esterndn y los
miembros. En el craneo, el processus supraorbitalis del lacrimalis pasa a ser grande y
grueso (caracter 5: estado 2), se presentan ensanchamientos posteriores a la zona
elastica craniofacialis (caracter 14: estado 1) en la mandibula el recessus conicalis esta
presente y profundo (caracter 33: estado 1); menos de la mitad del cuerpo esternal
presenta processus costalis (caracter 44:1); el foramen neumatico del corpus coracoidei
cercano al proceso procoracoideo esta formado por ligamentos osificados (caracter
57:2); en el coracoides el processus acrocoracoideus presenta un area amplia de
foramenes neumaticos (caracter 58:2); en el humero, el sulcus scapulotricipitalis
(caracter 86:1) pasa a estar presente; en el carpometacarpo, el borde externo de la
trochlea carpalis presenta una muesca marcada (caracter 93:1); en la pelvis, el recessus
caudalis fossae (caracter 112:1) pasa a estar ausente; en el fémur, la linea
intermuscularis caudalis (caracter 117:3) esta orientada hacia el caput femoris y conecta
tubérculos a mitad del largo y debajo del caput; el plano anteromedial de la facies
articularis antitrochanterica (118:1) presenta su superficie convexa; el limite distal del
condylus medialis (120:1) es distintivamente menor al del condylus lateralis; la facies
posterior, a mitad del eje, presenta una insercion ligamental prominente (124:1); en el
tarsometatarso esta ausente la fossa metatarsi | (148:1) y la abertura posterior del

foramen vasculare distale esta dirigida distoplantarmente (150:1).

Como miembro mas basal de Anatidae se ubica Cereopsis, seguido de un clado
conformado por Cygnus'y Branta (b en figura 7.11) (Cereopsis(Cygnus-Branta) que esta
sustentado por cinco sinapomorfias no ambiguas, casi todas provenientes de caracteres
craneanos salvo por una proveniente del humero. En el craneo el extremo anterior de la
pila supranasalis es mucho mas angosto que el posterior (2:1); esta presente el sulcus
de las glandulas nasales (16:1); la lamina parasphenoidalis tiene una elevacion mesial
pronunciada (21:2); la superficie palatal del os premaxilare tiene una fosa ancha y
sélidamente emarginada (25:1); y en el humero el processus flexorius es corto (82:0).
Al clado de Cygnus+Branta le sigue Anser, que es el grupo hermano del clado que une
las dos especies de Dendrocygna, por lo que Anserinae resulta parafilético. Las dos
especies de Dendrocygna conforman un clado (c en figura 7.11) que tiene un soporte

de Bremer de 2 y esta sustentado por 18 sinapomorfias no ambiguas provenientes en
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mayor medida de caracteres craneanos y del carpometacarpo, aunque también de
esternén, el humero y el tarsometatarso. En el craneo el extremo posterior de la pila
supranasalis en vista dorsal es mucho mayor que el anterior (2:1); el processus
supraorbitalis del os lacrimale esta ausente (5:0); la depressio frontalis es un surco
somero entre el area interorbital (17:2); y la primera parte de la 6rbita pasa de céncava
arecta (18:0); en el cuadrado el margen dorsolateral que se extiende desde el processus
oticus hasta el processus orbitalis forma una linea recta (28:0). En el esternén, la spina
externa esta ausente (46:0); en el coracoides la impresion del musculo supracoracoideo
en la facies ventralis es profunda (63:2); en el hiumero la cicatriz del /latissimus dorsi
anterioris comienza proximal al limite distal con la cresta deltoidea y se alinea a éste
antes de extenderse distalmente por la diafisis (81:0); en el carpometacarpo el borde
externo de la tréclea carpal no esta interrumpido por una muesca (93:0), la fossa
infratrochlearis es profunda (97:1), el processus extensorius es redondeado en vista
apical (99:0), las inserciones ligamentarias cerca del borde proximal carpal general una
sola cicatriz distintiva (102:0), la insercion del musculo extensor carpiulnaris forma dos
rugosidades (103:0); en el tarsometatarso la fossa parahypotarsalis medialis es somera
(138:1), la crista medialis del hipotarso tiene una extension similar al del resto de las
crestas (141:0), y lo mismo ocurre con la crista lateralis (144:0); en vista distal la tréclea
metatarsal del dedo Il tiene su borde mesial de mucho menor tamafio que el borde lateral
(155:0).

Dendrocygna es el grupo hermano del clado Tadorninae-Anatinae (clado d en
figura 7.11), que contiene a las especies mas derivadas y al género mas diverso de
Anatidae, Anas. Este clado tiene un soporte de Bremer absoluto de 5 y esta sustentado
por 12 sinapomorfias no ambiguas, provenientes en mayor medida de caracteres
craneanos: el largo del os lacrimale previo al proceso ventrocaudal es mayor al largo
anteroposterior del proceso ventrocaudal (6:2); la facies dorsalis inmediatamente
anterior a las orbitas es mas ancha que la zona elastica craniofacialis (15:1); la pestafa
6sea que limita ventrolateralmente al recessus tympanicus forma lateralmente un piso
plano (20:2); los processus costalis mas distales en el esterndn estan localizados
aproximadamente en el punto medio del corpus sterni (44:2) por lo que parece haber
una progresion a lo largo de Anatidae en la restriccion de estos procesos a una parte
cada vez mas anterior del esternén; la extremitas sternalis coracoidei tiene una faceta
no prominente (64:1); en el humero, el tuberculum dorsale es elongado en direccién
dorsoventral (76:2), en vista anconal la crista bicipitialis es aproximadamente igual de
ancha que su largo proximo-distal (79:1), y el sulcus scapulotricipitialis se extiende

alrededor del epicondilo dorsal (86:2); en la ulna, el tuberculum bicipitale ulnare forma
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dos puntos de insercion distintivos (91:1); En el carpometacarpo, el os minus presenta
un surco distintivo (100:2); y la facies articularis digitalis minoris termina mas proximal
que la facies articularis digitalis major (107:2); en el tarsometatarso el surco de la tréclea
metatarsal del dedo Il esta presente en vista plantar (153:1), por lo que la presencia de
este surco en este analisis resulta ser sinapomorfia de Tadorninae-Anatinae y no su

ausencia ser una autapomorfia de Dendrocygna.

El clado mas basal dentro de Tadorninae-Anatinae es aquel que une las dos
especies de Chloephaga (e en 7.11), sustentado por cinco sinapomorfias no ambiguas.
Las sinapomorfias que sustentan a este clado son: presencia de surcos de glandulas de
la sal (16:1), convergente en aves cercanas a ambientes marinos; la profundidad de la
region del coronoides es marcadamente mas profunda que la porcién anterior del
dentario (30:2); en el carpometacarpo el processus extensorius es elongado en vista
ventral (98:1); en el fémur el limite distal de la diafisis la crista supracondylaris medialis
forma una muesca en la unién con el céndilo (126:2); y en el tibiotarso la insercién
ligamentaria esta separada de la linea intermuscular que se desplaza lateralmente del
margen medial (132:1). El clado con los Chloephaga es continuado por un clado que
tiene a Tadorna como grupo hermano de un clado que contiene a los Anatinae, Aix,

Malacorhynchus, Stictonetta y todos los buceadores

(Tadorna(Mergus-(Stictonetta-Malacorhynchus)-Aix-Buceadores-Anatinae).
Este ultimo clado (f en 7.11) presenta un soporte de Bremer de 5 y esta sustentado por
siete sinapomorfias no ambiguas, mayoritariamente provenientes del apéndice anterior,
una sola del craneo, otra del esternon y otra del miembro posterior. En el craneo el
proceso supraorbital del os lacrimale esta ausente o reducido (5:0); el corpus sterni del
esterndn carece de poros neumaticos (42:2); presencia de tuberosidad prominente en
la facies articularis acrocoracoidea de la furcula (50:2); en el humero menos del 30% de
la crista deltopectoralis se extiende distal a la union de la crista bicipitialis con la diafisis
(74:2), el perfil proximal del humero tiene una muesca clara producida por la incisura
capitis (78:2); en el carpometacarpo cerca del borde carpal se hallan dos cicatrices, de
las cuales la del ligamento externo escafoulnar no es elongada y es de menor tamano

que la otra (102:1); y el tarsometatarso no es mas largo que el fémur (157:1 2).

El clado Anatinae (g en 7.11) (Anas-Amazonetta-Lophonetta) Tachyeres) esta
sustentado por cuatro sinapomorfias no ambiguas. Las sinapomorfias que lo sustentan
provienen del lacrimal y la pelvis El os lacrimale es robusto (8:1), y presenta una punta
en forma de estaca en la parte anterior del proceso ventrocaudal (10:1); en la pelvis, el

foramen ilicisquiadico abarca aproximadamente 1/2 de la longitud del isquion desde el
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foramen acetabular (113:2) y el tuberculum preacetabulare es poco prominente y carece
de muesca (114:1). Las tres especies analizadas del género Anas conforman un clado
(h en 7.11) sustentado por una sola sinapomorfia no ambigua: que la superficie palatal
del pico tiene un surco medial que termina proximalmente en una fosa ancha y
sélidamente emarginada (25:2). Otro clado presente es aquel que retne a Tachyeresy
Lophonetta (i), con un soporte de Bremer de 2 y sustentado por cuatro sinapomorfias:
el processus supraorbitalis del os lacrimale es robusto (5:2), estan presentes los surcos
para las glandulas nasales (16:1), la presencia de processus supraorbitalis del lacrimal
y surcos para las glandulas nasales también sucede en Somateria, sin embargo en
Chloephaga los surcos de las glandulas nasales no estan acompanados por un
desarrollo de los processus supraorbitalis. En el coracoides el sulcus supracoracoidei
esta excavado por debajo de la facies articularis humeralis (61:0); y en el humero la
crista deltopectoralis es anconalmente concava (73:0) a diferencia de lo que se observa
habitualmente en Tadorninae-Anatinae y coincidente con lo que se observa en

Anserinae y Dendrocygninae.

El clado que abarca a las dos especies de Aix, tiene un soporte de Bremer de 3
y esta sustentado por cuatro sinapomorfias no ambiguas: el processus retroarticularis
de la mandibula esta adelgazado caudalmente y presenta una curvatura ligera (32:0),
una caracteristica basal que también se observa en Chloephaga; la apophysis furculae
de la furcula forma una cresta o I6bulo prominente (51:2); en el carpometacarpo la fossa
infratrochealis es profunda (97:1); y en el tarsometatarso la crista medialis hypotarsi
termina abruptamente (142:1). El clado que une a Stictonetta y Malacorhynchus, tiene
un soporte de Bremer de 7 y esta sustentado por 9 sinapomorfias no ambiguas,
mayormente provenientes del craneo y el esterndn: el extremo anterior de la pila
supranasalis es mucho menor que el posterior en vista dorsal (2:1), una caracteristica
que se observa en Anatidae basales; el proceso ventrocaudal del os lacrimale es muy
ancho (8:0) como en Nomonyx y Oxyura jamaicensis; la lamina parasphenoidalis es
plana o céncava (21:0); el surco central de la superficie palatal del pico se abre en las
narinas en un foramen mal definido (25:0); los processus costalis mas distales del
esternon estan la mitad distal del esternén y el largo costal del estern6n es mayor a 1/2
del largo total del esterndn (44:0), una caracteristica propia de Anseriformes mas
basales; la pila coracoidea del esterndbn no estéd engrosada (48:1), al igual que en
Nomonyx y Oxyura; el margo caudalis no tiene una cresta engrosada (49:1); el scapus
scapulae tiene un grosor uniforme (54:0); y el tuberculum supracondylare dorsale del
humero esta presente (83:0). Finalmente dentro de Tadorninae-Anatinae se posiciona

el clado que contiene a todos los patos buceadores salvo los Tachyeres y Mergus (j en

138



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

7.11), que tiene un soporte de Bremer de 2 y esta sustentado por cinco sinapomorfias
no ambiguas, ninguna del craneo y una sola de la mandibula: la region del coronoides
es mas del doble de profunda que el resto del dentario (30:2); la apophysis furculae de
la farcula es robusta, con forma de “u” y sin divergencia dorsal (53:2); en el humero, la
fossa pneumotricipitialis dorsalis es igual o mas ancha que la ventral (68:2); la insercion
del musculo scapulo humeralis cranialis es elongada y termina muy por debajo de la
union de la cresta bicipita y la diafisis (85:1) y en el tarsometatarso la troclea del dedo |l
termina proximal al comienzo de la incisura intertrochlealis lateralis (152:2). Dentro de
ese clado, Cayaoa bruneti esta presente como el miembro mas basal de un clado que
también contiene a Biziura, Oxyura, Thalassornis y Nomonyx. Este clado (k en 7.11)
estd sustentado por un soporte de Bremer de 5 y presenta once sinapomorfias no
ambiguas. Como es de esperarse dados los elementos del esqueleto por los que se
conoce a Cayaoa, todas las sinapomorfias provienen de los huesos de los miembros,
sin embargo cabe resaltarse la gran cantidad de caracteres del humero que resultan
sinapomorficos en este clado: entre un 30 y 40% de la cresta deltoidea se extiende distal
a la unién de la cresta bicipita con la diafisis (74:2), el tuberculum dorsale es prominente
(75:0), este caracter observado en Anatidae mas basales mientras el primero es
compartido con Anas. La diafisis del humero estd angostada distalmente (80:1), la
cicatriz de latissimus dorsi anterioris comienza proximal a y se alinea con el limite distal
de la cresta deltoidea antes de extenderse por la diafisis (81:0), la faceta del tuberculum
supracondylare ventrale no esta apuntalada sobre el eje (84:0) y la insercion del scapulo
humeralis cranialis es elongada y robusta (85:2). En el carpometacarpo el metacarpal Il
distal al processus alularis pero proximal al espacio intermetacarpal es mas ancho que
largo (101:1), la insercidn del extensor metacarpi ulnaris esta dada por dos rugosidades
distintivas (103:0), el spatium intermetacarpale es homogéneo en su amplitud (105:0), y
la facies digitalis minoris et major tienen igual extension distal (107:1), también estos
tres ultimos caracteres observados en especies mas basales dentro de Anatidae. En el
tarsometatarso finalmente, la crista intermedia hypotarsalis medialis tiene forma de cufa
(143:0).

7.3.2. Andlisis cladistico sin los caracteres propios de los buceadores

Segun los criterios mencionados, los caracteres que se removieron por presentar
estados exclusivos de las aves buceadoras analizadas fueron la profundidad del

trocanter (caracter 119) que es igual a la del caput, la curvatura del eje en vista lateral
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(122) que es pronunciada, la presencia de una cresta que contintia distalmente a la
crista cnemialis cranialis (130) y la extensién anterior de los condilos del tibiotarso es
equivalente (136). Otros caracteres comunes de los buceadores como la falta de
neumaticidad en la fossa pneumotricipitalis ventralis y que el limite distal de la trochlea
metatarsi |l sea proximal a la incisura intertrochealis lateralis, no son exclusivos de
buceadores (la fossa penumotricipitialis ventralis no es neumatica en Malacorhynchus'y
la trochlea metatarsi |l tiene su limite distal proximal a la incisura intetrochealis lateralis

en Cygnus).

El andlisis resulté en nueve arboles mas parsimoniosos de 802 pasos cada uno
(IC: 0,293; IR: 0,616), es decir que es 15 pasos mas corto que el analisis con todos los
caracteres recién mencionados, cosa esperable debido a que el numero de caracteres

es menor. Los indices de Retencién y Consistencia dan valores similares.
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Figura 7.12. Consenso estricto producto del analisis filogenético excluyendo los

caracteres directamente relacionados al buceo. Soportes de Bremer por encima de las ramas y

bootstrap por debajo.

En un consenso estricto de las topologias obtenidas (figura 7.12) se observan

relaciones filogenéticas muy similares a las obtenidas con todos los caracteres, con la

excepcion de que las relaciones dentro de Tadorninae-Anatinae (a en 7.12) estdan menos
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definidas, Tachyeres, Lophonetta, Amazonetta y Anas no forman un grupo monofilético
y tampoco lo hacen los buceadores exceptuando a Mergus. Otra diferencia notable es
que se recupera el clado Oxyurinae (b en 7.12) en el sentido de Worthy y Lee (2008) y
Worthy (2009), es decir: Oxyura, Biziura, Nomonyx, Thalassornis, Malacorhynchus y
Stictonetta, sumado Cayaoa. Este clado tiene un soporte de Bremer de 2 y esta
sustentado por cinco sinapomorfias no ambiguas, la mayor parte del tarsometatarso. En
el carpometacarpo, la parte distal del borde interno de la frochlea carpalis tiene un
espesor mayor que la parte proximal (94:1), la fovea carpalis caudalis es profunda
(96:1); en el tarsometatarso la crista medialis hypotarsi tiene una extension plantar
mayor a las otras crestas (140:1), la profundidad de la diafisis es menor que su ancho

(145:0), y la trochlea metatarsi IV no esta lateralmente deflectada (156:1).

Dentro de este clado, Cayaoa bruneti es el miembro basal de un clado (cen 7.12)
que también contiene a Oxyura, Biziura, Nomonyx y Thalassornis. Este clado tiene un
soporte de Bremer de dos y lo sustentan cuatro sinapomorfias no ambiguas: en el
humero entre el 30 y el 40% del largo de la crista deltopectoralis es distal a la
cristabicipitialis (74:2), la faceta del tuberculum supracondylare ventrale no esta
apuntalada anteriormente (84:1); en el carpometacarpo, la facies caudalis del os
metacarpalis minus tiene un surco somero (100:1), y la incersion del extensor metacarpi

ulnaris presenta dos rugosidades distintivas (103:0).
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Figura 7.13. Arbol de consenso estricto producto del analisis con los clados mayores con

monofilia forzada. Valores de bootstrap debajo de las ramas.

En el caso del analisis con los grandes clados con monofilia forzada segun

resultados previamente publicados de analisis moleculares, se obtuvieron dos arboles

mas parsimoniosos de 841 pasos cada uno (IC: 0,285; IR: 0,602), asi que es 24 pasos

mas largo que el arbol sin los clados con mondfilia forzada. Los indices de Consistencia

143



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

y Retencion son algo mas bajos en este caso (0,016 y 0,009 respectivamente). La figura
7.13 muestra un consenso estricto de las distintas topologias. En este caso, Cayaoa
bruneti esta dentro de Oxyurinae (a en 7.13), clado sustentado por seis sinapomorfias
no ambiguas: la Unica sinapomorfia craneana es que el limite anterior del premaxilar
presenta una curvatura pronunciada de una seccion angosta (24:0); en el cuerpo
esternal los poros neumaticos estan ausentes (42:2), lo cual podria ser entendible
considerando la pérdida de neumaticidad propia de los taxa buceadores, sin embargo
los Oxyurinae mas basales (Stictonetta y Malacorhynchus) no son taxa buceadores. En
la furcula las tuberosidades de la facies articularis acrocoracoidea son prominentes
(50:2); el margo caudalis del humero esta dirigido hacia la tuberosidad externa (67:2), el
perfil proximal del humero esta claramente interrumpido por la incisura capitis (78:2); y
el tarsometatarso es aproximadamente igual en longitud que el fémur (157:1). Este clado
de Oxyurinae se divide en dos ramas, una que contiene a Malacorhynchus y Stictonetta
y la otra que contiene a las formas buceadoras, con Cayaoa como basal (b en 7.13).
Este ultimo clado estd sustentado por cuatro sinapomorfias no ambiguas: en el
carpometacarpo la inserciéon del extensor metacarpi ulnaris esta dada por dos
rugosidades distintivas (103:0), un caracter ampliamente distribuido entre las formas
basales como Dendrocygna; en el fémur la extension dorsoventral del trocanter
solamente iguala la del caput (119:1), la diafisis presenta una curvatura dorsoventral
(122:1 2) y los condilos del tibiotarso tienen una extensiéon aproximadamente igual

(136:1), estos ultimos tres caracteres propios de los taxa de habito buceador.

7.3.4. Andlisis de las particiones

Aunque no se conocen restos craneanos para la especie Cayaoa bruneti, es
interesante observar como los caracteres craneanos pueden estructurar la topologia,
considerandose a priori al craneo como la particion menos afectada por las
convergencias producidas por la adopcion del habito buceador. EI analisis
exclusivamente con los caracteres del craneo dio como resultado 516 arboles mas
parsimoniosos de 119 pasos cada uno, de los cuales la figura 7.14 muestra un consenso

estricto.
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Figura 7.14. Arbol de consenso producto del analisis exclusivamente con los caracteres

craneanos. Soportes de Bremer por encima de las ramas.
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En este caso Biziura, es el grupo hermano de un clado politémico (a en 7.14)
entre las dos especies de Dendrocygna y otro clado que también es una politomia, que
contiene a Thalassornis, Anserinae, Oxyurinae (b en 7.14) y Tadorninae-Anatinae (c en
7.14), sin embargo este nodo no esta sustentado por sinapomorfias no ambiguas. El
clado Oxyurinae (b en 7.14) contiene a Oxyura, Nomonyx, Malacorhynchus y Stictonetta,
y esta sustentado por una unica sinapomorfia no ambigua: que el complejo lacrimal-

ectethmoides esta bien desarrollado (11:2).

El analisis utilizando unicamente los caracteres de la cintura pectoral genero6 246
arboles mas parsimoniosos de 67 pasos (IC: 0,388; IR: 0,696) de los cuales la figura
7.15 muestra un consenso estricto. Anatidae+Presbyornithidae conforman una politomia
(a en 7.15), con unos pocos clados resueltos, uno que reune a Somateria+Biziura (b en
7.15), otro (c en 7.15) que une a Amazonetta con los Anas y Aix, estos ultimos en su

propio clado junto con Anas platyrhinchos.
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Figura 7.15. Arbol de consenso estricto producto del analisis exclusivamente con los

caracteres de cintura pectoral. Soportes de Bremer por encima de las ramas y bootstrap por

debajo.
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En el caso del analisis filogenético realizado Unicamente con caracteres del
hamero, se muestra en la figura 7.16 un consenso estricto de los 33 arboles mas
parsimoniosos de 122 pasos (IC: 0,303; IR: 0,730). En este caso hay una politomia basal
(Anseranatidae- Presbyornithidae-Anatidae), que contiene un clado de Tadorninae-
Anatinae (a en 7.16) que incluye a todos los buceadores. Este clado de Tadorninae-
Anatinae esta sustentando por tres sinapomorfias no ambiguas: el tuberculum dorsale
es ovado, con su eje mayor en direccion dorsoventral (76:2), la crista bicipitialis en vista
anconal es aproximadamente igual de ancha que de larga en direccion préximo-distal
(79:1) y el sulcus scapulotricipitialis se extiende alrededor del céndilo dorsal (86:2). Los
buceadores no se encuentran unidos en un solo clado, sino que (Netta((Aythya-
Somateria)((Tachyeres(Amazonetta (Mergus(Oxyura jamaicensis-O. vittata-Nomonyx-
Cayaoa bruneti - ( Thalassornis - Biziura lobata ))))) ( Lophonetta (Anas
platyrhynchos(Anas georgica-Anas sibilatrix-Aix)))))) (b en 7.12). Este clado de
Mergus+Oxyurinae (c en 7.12) esta sustentado por una sinapomorfia, la incisura capitis
abre en un surco elevado (70:1). El clado de Oxyurinae (d en 7.12) esta sustentado por
dos sinapomorfias no ambiguas: la fossa pneumotricipitialis ventralis esta cerrada en
forma de bolsillo (72:1), caracter generalizado en taxa buceadores aunque no exclusivo
ni ubicuo, y el tuberculum dorsale es prominente y esta elevado por encima del eje
(75:0).
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Eudromia elegans

Qdontophorus capueria

Chauna torquata

Anseranas semipalmata

100

Presbyornis

1 Dendrocygna viduata
100

Dendrocygna bicolor

Cereopsis novaehollandiae

Branta canadensis

100 Anser rossii

Cygnus melancoryphus

Coscoroba coscoroba

Tadorna radjah

Stictonetta naevosa

1 Netta peposaca

96 Amazonetta brasiliensis

1 — Mergus serrator

M. membranaceus

/ ———Oxyura vittata

Oxyura jamaicensis

1 / ———Nomonyx dominicus

d ——Cayaoa bruneti
—— Thalassornis leuconotus

b 100 L Biziura Iobata

1 1 — Tachyeres patachonicus

L——Tachyeres leucocephalus

Lophonetta specularioides

Anas platyrhynchos

1 1 ——— Anas georgica

1 —— Anas sibilatrix

1 —Aix galericulata

——Aix sponsa

1 —Aythya affinis

L— Somateria mollisima

1 ——Chloephaga picta
63

——Chloephaga poliocephala

Figura 7.16. Arbol de consenso producto del anélisis exclusivamente con caracteres de

humero. Soportes de Bremer por encima de las ramas y bootstrap por debajo.
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En andlisis con la particién de carpometacarpo dio como resultado 406 arboles
mas parsimoniosos de 52 pasos cada uno (consenso estricto en figura 7.17). También
se observa una politomia basal a nivel de (Anseranatidae-Presbyornithidae-Anatidae).
En esta politomia hay un clado de (Anser (Presbyornis (Cayaoa bruneti
(Oxyura+Nomonyx+Biziura) - (Anseranas(Dendrocygna-Thalassornis)))) (a en 7.17).
Otro clado resuelto contiene a los Tadorninae-Anatinae (que incluye a Malacorhynchus
y Stictonetta) (b en 7.17) que tiene solo resueltas las dos especies de Aix y un clado que
une a Aythya y Somateria (c en 7.17). Este clado de Anser, Presbyornis, Cayaoa,
Oxyurinae, Anseranas y Dendrocygninae (a en figura 7.17) esta sustentado por una
sinapomorfia no ambigua: que la sinostosis entre los metacarpales Il y Il distal al
espacio intermetacarpal es corta (106:0). El clado que une a Cayaoa con Oxyurinae,
Anseranas, Dendrocygna y Thalassornis (d en 7.17) esta sustentado por una unica
sinapomorfia, que la insercién del musculo extensor metacarpi ulnaris presenta dos

rugosidades distintivas (103:0).
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Eudromia elegans

Odontophorus capueria

L——Chauna torquata

Cereopsis novaehollandiae

Branta canadensis

100

Cygnus melancoryphus

Coscoroba coscoroba

Anser rossii

Presbyornis

O

Cayaoa bruneti

100

Anseranas semipalmata

Thalassornis leuconotus

Dendrocygna viduata

Dendrocygna bicolor

Oxyura vittata

Oxyura jamaicensis

86

100

Nomonyx dominicus

Biziura lobata
Stictonetta naevosa
M. membranaceus
Tadorna radjah
Chloephaga picta
Chloephaga poliocephala
Mergus serrator
Netta peposaca
Anas georgica
Anas platyrhynchos
Anas sibilatrix

Lophonetta specularioides
Tachyeres leucocephalus
Tachyeres patachonicus

Amazonetta brasiliensis

Aix galericulata

100

Aix sponsa

Somateria mollisima

L
C

— Aythya affinis

Figura 7.17. Arbol de consenso estricto producto del analisis filogenético utilizando

exclusivamente caracteres craneanos. Bootstrap por debajo de las ramas.
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En el caso del analisis filogenético realizado unicamente con caracteres del
fémur, se obtuvieron 48 arboles mas parsimoniosos de 36 pasos (IC: 0,472; IR: 0,827).
Se encuentra un consenso estricto de los 48 arboles en la figura 7.18. En este caso se
observa que el clado de Anatidae (a en 7.18) esta poco resuelto. Presenta un clado que
contiene a los dos Chloephaga (b en 7.18), otro que une Branta con Ansery Cereopsis
(c en 7.18), y otro clado (d en 7.18) que contiene a Anatinae, Aix, los buceadores y
Malacorhynchus, que esta sustentado por una unica sinapomorfia no ambigua, que el
tubérculo del musculo gastrocnemialis lateralis forma una cresta angosta que mas de
un 50% de su extension es proximal al sulcus patellaris (123:2). En ese clado, Cayaoa
esta unido al resto de los buceadores (e en 7.18) en una politomia sustentada por una
sinapomorfia, que el trocanter esta reducido en su extension anterior en relacion a la

profundidad dorsoventral del caput (119:1), caracter tipico de taxa con habito buceador.
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Eudromia elegans

Odontophorus capueria

Chauna torquata

Anseranas semipalmata

100

Presbyornis

Dendrocygna viduata

66 Dendrocygna bicolor

Stictonetta naevosa

Cygnus melancoryphus

Tadorna radjah

Coscoroba coscoroba

Aix sponsa

Anas georgica

Anas platyrhynchos

N
-

77100 / Anas sibilatrix

d Lophonetta specularioides

Amazonetta brasiliensis

Aix galericulata

M. membranaceus

Tachyeres leucocephalus

1 ——— Tachyeres patachonicus

Thalassornis leuconotus

Oxyura vittata

Oxyura jamaicensis

Nomonyx dominicus

' Biziura lobata

e/ 94 L ——— Somateria mollisima
Mergus serrator
Netta peposaca

— Aythya affinis

Cayaoa bruneti

Branta canadensis

/ 1 1 —— Cereopsis novaehollandiae
¢ Anser rossii
1 — Chloephaga picta
b/ 100 I Chloephaga poliocephala

Figura 7.18. Arbol de consenso producto del analisis utilizando exclusivamente los

caracteres de fémur. Bootstrap por debajo de las ramas y soportes de Bremer por encima.
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En el caso del tarsometatarso, el analisis resultdé en 1728 arboles mas
parsimoniosos de 70 pasos (figura 7.19: consenso estricto). En este caso, Coscoroba
resultd basal a una politomia que tiene resueltos un clado de Aix, un clado de Tachyeres

y un clado con Presbyornis, Anseranas, Odontophorus y Chauna (a en figura 7.19).
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Eudromia elegans

Coscoroba coscoroba

-Thalassornis leuconotus

Dendrocygna viduata

Dendrocygna bicolor

Stictonetta naevosa

M. membranaceus

Oxyura vittata

100

Oxyura jamaicensis

Nomonyx dominicus

Biziura lobata

Cereopsis novaehollandiae

Branta canadensis

Anser rossii

Cygnus melancoryphus

Tadorna radjah

61

Chloephaga picta

Chloephaga poliocephala

Somateria mollisima

Mergus serrator

Netta peposaca

Aythya affinis

Anas georgica

100

— 1

Anas platyrhynchos

Anas sibilatrix

Lophonetta specularioides
Amazonetta brasiliensis
Cayaoa bruneti
Odontophorus capueria
Chauna torquata
Anseranas semipalmata
Presbyornis

Aix galericulata

Aix sponsa

Tachyeres leucocephalus

Tachyeres patachonicus

Figura 7.19. Arbol de consenso estricto producto del analisis filogenético exclusivamente

con los caracteres de tarsometatarso. Valores de Bootstrap por debajo de las ramas.
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Aunque el analisis con todos los caracteres y sin restringir la monofilia de
grupos, une a todos los buceadores en un solo clado, hay un conjunto importante de
sinapomorfias que distinguen a Cayaoa y los Oxyurinae (ver figura 7.11, clado senalado
con la letra k). Muchos caracteres del carpometacarpo que unen a los Oxyurinae dentro
del clado de buceadores en el analisis general, al ser analizados aisladamente unen
grupos basales en un solo clado (figura 7.17, clado b), y son considerados como
plesiomorficos en el analisis realizado con restriccion de moncofilia. En el caso del
hamero, aunque los caracteres generan la inclusion de los Oxyurinae en Anatinae,
distinguen claramente a los Oxyurinae de los buceadores mas relacionados a Anatinae
en el analisis con la monofilia forzada en algunos clados segun datos moleculares, como

Aythya y Somateria.
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7.3.5. Analisis con los caracteres del holotipo

Eudromia elegans

Odontophorus capueria

Chauna torquata

Anseranas semipalmata

Presbyornis

Thalassornis leuconotus
_|:Dendrocygna viduata
Dendrocygna bicolor

Stictonetta naevosa

M. membranaceus

Cayaoa bruneti

Biziura lobata

Oxyura vittata

_|:Oxyura jamaicensis
Nomonyx dominicus

Anser rossii
C. novaehollandiae
/ _:Coscoroba coscoroba
a _|:Branta canadensis

Cygnus melancoryphus

Tadorna radjah
|:Aix galericulata
Aix sponsa

Amazonetta brasiliensis

Anas georgica

Anas platyrhynchos

Anas sibilatrix

Lophonetta specularioides
_|:Tachyeres leucocephalus
Tachyeres patachonicus

Aythya affinis

Netta peposaca

_|:Mergus serrator

Somateria mollisima
|—Chloephaga picta

I—Chloephaga poliocephala

Figura 7.20. Arbol de consenso estricto producto del anélisis filogenético exclusivamente

con los caracteres del holotipo de Cayaoa bruneti.

El analisis cladistico utilizando exclusivamente los caracteres del holotipo de
Cayaoa bruneti y con monofilias restringidas di6 como resultado 12 arboles mas

parsimoniosos con 826 pasos cada uno (IR: 0.603 y IC: 0,289). El consenso estricto se
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muestra en la figura 7.20. Cayaoa bruneti carece de autaopomorfias no ambiguas, se
haya ubicado formando parte de una politomia (clado a en la figura 7.20) junto con
Malacorhynchus, Stictonetta, el resto de Oxyurinae y Anserinae+Tadorninae Anatinae
(Cayaoa, Malacorhynchus, Stictonetta, Oxyurinae, (Anserinae+Tadorninae-Anatinae).
Este clado esta sustentado por dos sinapomorfias no ambiguas, las cuales son que el
hipotarso es trisulcado (139:2) y que el surco de la trochlea metatarsi Il en vista distal
es profundo (153:1).

7.4. Discusion

7.4.1. Posicion filogenética de Cayaoa bruneti dentro de Oxyurinae

Los analisis con caracteres acotados, el andlisis general y el andlisis basado en
el forzamiento de la monofilia de grupos con sustento en analisis moleculares brindan
topologias diferentes para la resolucién del clado Anseriformes. Sin embargo, cuando
no se obtiene una politomia (e.g. en el andlisis con la monofilias restringidas o el analisis
con todos los caracteres y sin restricciones), Cayaoa resulta ser un taxén basal al clado
de los Oxyurinae buceadores, independientemente de si en este clado estdan o no

incluidos Thalassornis o Biziura.

Considerando a Cayaoa en esta posicion, cabe destacar que la presencia de un
Oxyurinae, con caracteristicas de buceador derivadas, en el Mioceno temprano de
América del Sur coincide con la de otros registros de Oxyurinae, que indicarian una
radiaciéon global durante el Oligoceno-Mioceno (Worthy 2009). Representantes de esta
radiacién se encuentran en el Oligoceno-Mioceno Nueva Zelanda, como Pimpanetta
(Worthy 2009), Manuherikia, Dunstanetta (Worthy y Lee 2008), en el Mioceno de Europa
representado por Mionetta (Worthy 2009, Zelenkov 2011) y en Mongolia en el Mioceno
medio probablemente por Nogussuna (Zelenkov 2011). Los géneros actuales mas
basales del clado serian Stictonetta y Malacorhynchus de Australia (Worthy y Lee 2008)
y Heteronetta de América del Sur. Las relaciones filogenéticas entre estos ultimos

taxones son desconocidas.

Las hipdtesis filogenéticas planteadas en el presente trabajo y con los caracteres
aqui utilizados, indican que el buceo tuvo un origen unico en la subfamilia Oxyurinae en

la cual parece quedar anclado Cayaoa. Sin embargo, dado que el habito buceador es
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muy propenso a producir convergencias (e.g. por fuera de Anseriformes entre
Gaviiformes, Podicipediformes y Hesperornithiformes Mayr y Clarcke 2003), la

posibilidad de origenes independientes del habito buceador no puede ser descartada.

7.4.2. Diferentes resoluciones segun los distintos conjuntos de caracteres

Este fendmeno ya habia sido enunciado por McCracken et al. (1999) aunque no
habia sido descrito en detalle. La particién de craneo revela relaciones filogenéticas de
Anatidae mucho mas similares a las encontradas mediante caracteres moleculares, con
los Oxyurinae apartados del resto de los buceadores (figura 7.14, Oxyurinae clado b),
que forman parte del clado Tadorninae-Anatinae (figura 7.14, clado c). Mientras que la
particion de fémur une en un clado a todos los taxa buceadores (figura 7.18 clado €), y

la particion de humero los anida en distintos clados dentro de Tadorninae-Anatinae.

Aunque las relaciones filogenéticas de una especie son inferenciales,
determinadas hipotesis de relaciones filogenéticas pueden ser mas confiables si se
enuncian a partir de lineas de evidencia independientes (en este caso los caracteres
craneanos y los caracteres moleculares). De aceptarse como mas confiable la hipotesis
filogenética producto del analisis con caracteres moleculares (siguiendo a McCracken
et al. 1999, a Worthy y Lee 2008 y a Worthy 2009), es esperable que caracteres
provenientes del fémur produzcan agrupamientos basados en convergencias. Este
elemento comparte en las aves buceadoras propulsadas por los miembros posteriores
numerosos caracteres tales como ser curvado y relativamente corto, el trocanter
reducido y el borde externo de la trochlea fibularis tan grande como la crista tibiofibularis.
Dichos caracteres asociados al habito buceador fueron discutidos y eliminados en el
analisis de Worthy y Lee (2008), aunque segun estos autores no modificaba en gran
medida las relaciones filogenéticas y a su vez otros caracteres, como los asociados a la
terrestrealidad, empezaban a tomar importancia y generar nuevos agrupamientos

basados en convergencias (Worthy y Lee 2008).

Dado que el humero no participa directamente de la locomocion subacuatica y
su participacion indirecta difiere entre las distintas especies de patos buceadores, las
convergencias en este elemento entre los patos buceadores son menos esperables que
en el caso del fémur. Sin embargo, segun Livezey y Humphrey (1986) los patos
buceadores coinciden en tener alas relativamente pequenas y mayores cargas alares

que el resto de los Anatidae, seguidos por los Anatinae y por ultimo los Anserinae como
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Anser o Branta. Segun estos mismos autores, la escasa superficie de las alas en los
buceadores les permitiria mantener mejor la temperatura corporal (ya que una mayor
superficie en relacién al volumen es una caracteristica generalizada para facilitar
intercambios) y reducir la flotabilidad (ya que una relacion superficie/volumen alta
implica también una menor densidad). Es esperable, por lo tanto, que este aumento de
la carga alar convergente entre los buceadores basales (como Oxyura) y los Anatinae y
buceadores dentro de Tadorninae-Anatinae (como Aythya) esté relacionado con una
fuerte convergencia en el humero aun no estando este elemento implicado directamente

en la locomocion subacuatica.

En el caso del analisis cladistico conteniendo exclusivamente los caracteres
codificados solamente en el holotipo de Cayaoa bruneti (figura 7.20), las diferencias
respecto a los resultados obtenidos con el conjunto total de caracteres pueden ser
explicables considerando el numero reducido de caracteres disponibles del
tarsometatarso. Estos caracteres fueron insuficientes para sustentar la monofilia del
clado Oxyurinae (aunque si de los buceadores sin Cayaoa). El sustento del clado
politdmico que contiene a Cayaoa (a en 7.20) también es parcialmente explicable por
falta de informacion, ya que el caracter 139 no fue codificado para Thalassornis debido
a la imposibilidad de acceso al material, sin embargo, se infiere que tendria el estado 2
como el resto de Anatidae y si fuera ese el caso, dicha sinapomorfia sustentaria al nodo
que incluye a toda la familia y no solo al nodo que incluye (Oxyurinae(Anserinae
(Tadorninae-Anatinae))). Algo similar sucede con el caracter 153 sobre el surco de la
trochlea metatarsi 1, aunque en este caso es mas dificil inferir el estado de dicho
caracter en Thalassornis. Mas alla de estas imprecisiones, la posicién basal de Cayaoa
compartida con Malacorhynchus y Stictonetta estd de acuerdo con la hipotesis

filogenética obtenida desde el analisis con el total de caracteres.

7.4.3. Relaciones filogenéticas dentro de Anserinae

El interés filogenético en esta tesis se centra en la posiciéon de Cayaoa brunetiy
por lo tanto las relaciones entre los grupos de patos buceadores. Aun asi, es interesante
notar que en el caso donde Anserinae fue forzado como un grupo monofilético (figura
7.13, clado c) la cercania resultante entre Coscoroba y Cereopsis se observa también
en los resultados de Eo et al. (2009), con Cygnus como grupo hermano. Sin embargo,

la lejania entre Branta y Anser no se refleja en ningun otro resultado previo.
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7.4.4. Posicion filogenética de Tachyeres

Aunque los intereses de la presente tesis se enfocan en la posicion filogenética
de Cayaoa bruneti, en este caso en el analisis filogenético utilizando todos los caracteres
y sin forzar las monofilias se obtuvo un clado de Anatinae que incluye a Amazonetta,
Anas y un clado compuesto por Lophonetta y Tachyeres (figura 7.11). Los géneros
Amazonetta, Lophonetta, Speculanasy Tachyeres han sido recuperados como un clado
de Anatinae sudamericanos de divergencia temprana segun diversos analisis
moleculares (Eo et al. 2009, Fulton et al. 2012, Huang et al. 2014). Sin embargo, los
analisis basados en evidencia morfologica los recuperaban en distintas posiciones
dentro de Tadorninae-Anatinae (e.g. Livezey 1986). El presente trabajo corresponde,
por lo tanto, al primer conjunto de datos basado en caracteres morfolégicos que permite
recuperar una resolucién de todos estos géneros en un mismo clado, en coincidencia

con los resultados obtenidos a partir de los datos moleculares.

7.4.5. Evolucion de la regiéon naso-lacrimal en Anatidae

Entre los grupos de Anseriformes, muchas de sus diferencias se observan en
particular en el sector comprendido por la regidon nasal y lacrimal del craneo (ver figuras
7.2, 7.3y 7.4). La pila supranasalis en vista dorsal tiene forma triangular, con el borde
posterior expandido, en todos los Anseriformes basales como Chauna, Dendrocygninae,
Oxyurinae y parte de Anserinae, mientras que en otros Anserinae y Tadorninae-
Anatinae tanto el borde anterior como el posterior de la pila supranasalis tiene
expansiones laterales conspicuas. El tamafio de la abertura nasal también varia de
forma gradual entre los Anseriformes, con las formas mas basales presentando una
mayor abertura nasal y en general (con la excepcion de Somateria 'y Chloephaga) las
formas contenidas en Tadorninae-Anatinae presentando aberturas nasales de menor

tamano.

El largo del os lacrimale previo al proceso ventrocaudal varia de manera muy
semejante a los caracteres antes mencionados. El lacrimal aumenta su espacio previo
al proceso ventrocaudal en Tadorninae-Anatinae, mientras que este espacio es menor

en las formas mas basales. Dentro de Anatidae el proceso ventrocaudal es
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caracteristicamente largo, ancho en algunos Oxyurinae, algunos Anserinae y en
Anatinae, con una expansion distal generalmente en Anatinae y algunos Anserinae, y
formando un arco suborbital completo en algunos Dendrocygna (no en Dendrocygna
viduata). Forma un complejo fusionado con el ectetmoides en muchos Oxyurinae, siendo
una caracteristica propia de la subfamilia, mientras que el ectetmoides esta ausente o

apenas osificado en la mayor parte de los Anseriformes.

7.4.6. El surco en la trochleametatarsi ll en Anatidae

La ausencia del surco en la troclea del dedo dos ha sido considerada una
condicion apomorfica de Dendrocygna (Livezey 1986, Ericson 1997). Sin embargo,
como fue discutido por Cenizo y Agnolin (2010), la ausencia de dicho surco en
Anseriformes basales a los Anatidae, como se observa en Ankonetta y Romainvilia
ademas del mencionado Dendrocygna (Mayr 2008), hace suponer que ese caracter es

una condicién plesiomoérfica en Anseriformes.

En el presente trabajo, también coincidiendo con Cenizo y Agnolin (2010) se
redefine la presencia/ausencia del surco en la frochlea metatarsi ll. En vista plantal este
surco esta ausente en los Anatidae mas basales, estando presente en Oxyura, Nomonyx
y el clado Tadorninae-Anatinae (figura 7.9). Este surco se encuentra presente en
Cayaoa bruneti y en Dendrocygna viduata, en los cuales puede observarse en vista
distal (figura 7.10). Por otra parte, la forma de la trochlea metatarsi |l varia
independientemente a la presencia de dicho surco (figura 7.10), con una marcada
asimetria entre sus bordes, como ocurre en los Anseriformes basales, Dendrocygninae
y Oxyurinae. Mientras que los bordes de la frochlea metatarsi 1l son simétricos en

Anserinae y en Tadorninae-Anatinae, con la excepcién de Somateria mollisima.

7.5. Conclusiones

Los resultados de los presentes analisis indican que Cayaoa bruneti es un
Oxyurinae basal, que habria formado parte de la radiacién global de Oxyurinae durante
el Oligoceno-Mioceno. Aunque los analisis con todos los caracteres unen a todos los

buceadores en un clado dentro de Tadorninae-Anatinae, los caracteres craneanos
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generan agrupaciones generales (figura 7.14) mas similares a las recuperadas a través

de los analisis realizados utilizando caracteres moleculares.

Cayaoa bruneti no esta representado por restos craneanos, sin embargo, los
caracteres del humero y carpometacarpo permiten separar entre si a los buceadores,
entre aquellos mas basales y aquellos mas derivados, aunque no contribuyan a resolver
los grandes clados dentro de Anatidae. Cayaoa en este caso es resuelto entre los

buceadores mas basales, cercano a Oxyura y Nomonyx.

En lineas generales, los caracteres del humero tienden a resolver a todos los
buceadores dentro de Tadorninae-Anatinae, mientras que los caracteres del fémur

agrupan a todos los buceadores en un clado monofilético.

Los caracteres del tarsometatarso distinguen a Anatidae del resto, mediante la
agrupacion de los grupos externos como un clado basado en caracteres que son
plesiomorficos en los andlisis con todo el conjunto de caracteres (clado a en figura 7.19).

Sin embargo, no resuelven las relaciones internas de Anatidae.

Al trabajar en grupos de aves donde hay ejemplares de habito buceador el
analizar por separado distintos conjuntos de caracteres permite observar las topologias
resultantes segun cada elemento y llamar la atencién sobre convergencias que puedan

generar agrupaciones espurias.

Diagnosis enmendada: Anatidae buceador y no volador de gran tamafo, con
los miembros anteriores reducidos especialmente el carpometacarpo. Se distingue de
otros Anatidae por la siguiente combinacion de caracteres (autapomorfias sefialadas
con asterisco): Humero con aproximadamente un 50% de la crista deltopectoralis
extendiéndose distalmente a la uniébn de la crista bicipitialis y la di&fisis*;
carpometacarpo reducido con la porcion distal del borde interno de la trochlea carpalis
con espesor uniforme*; fémur robusto fuertemente curvado con trocanter reducido y
crista supracondylaris medialis corta formando una muesca en su unién con el céndilo
interno; tibiotarso con el sulcus para el musculo fibularis con un puente 6éseo anterior* y
una muesca en el borde del céndilo interno*; tarsometatarso tan largo como el fémur,
con la diafisis aproximadamente igual de ancha que de profunda®, fossa
parahypotarsalis medialis ausente, sulcus extensorius profundo, diafisis ligeramente
curva, trochlea metatarsi Il con bordes marcadamente asimétricos y surco profundo en

vista distal pero no visible en vista plantar.
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Capitulo 8. Masa corporal y carga alar

8.1. Masa corporal

8.1.1. Introduccion:

En los animales, la masa corporal incide sobre casi la totalidad de las variables
biolégicas ya sean morfoldgicas, fisioldgicas, biomecanicas y ecoldgicas y puede ser
estimada en animales extintos de diferentes maneras. En este ultimo caso, la estimacion
de la masa corporal es fundamental para efectuar caracterizaciones
paleoautoecoldgicas (Serrano et al. 2015, Mendoza 2005).

La masa corporal es una magnitud escalar que se expresa en kilogramos (kg)
segun el Sistema Internacional de Unidades (Sl), que representa la cantidad de materia
que ocupa un cuerpo en el espacio. El peso es una magnitud vectorial expresada en
Newtons (N) en el Sl o kilogramos fuerza en el Sistema Técnico de Unidades (ST) y
representa la fuerza de la atraccidn gravitatoria sobre dicho cuerpo, surgiendo la relacion
entre su masa con la aceleracion de la gravedad. En la superficie terrestre, en promedio,
una masa de un kilogramo pesa un kilogramo fuerza (9,8 N), por lo cual estas dos
medidas (masa y peso) en la practica son equivalentes. En este contexto, en este
capitulo se emplea indistintamente masa y peso, aunque se aclara si la variable es masa
estimada a partir de un calculo o peso producto de una medicién instrumental.

Hay dos grandes campos metodoldgicos utilizados en la literatura para el calculo
de la masa corporal: los métodos basados en medidas lineales (Anderson et al. 1985,
Campbell y Marcus 1992, Farifia, Vizcaino y Bargo 1998, Field et al. 2013) y los métodos
volumétricos (Brassey et al. 2013, Brassey y Sellers 2014). Los métodos basados en
medidas lineales encuentran su fundamento en que el esqueleto es el principal soporte
de la masa corporal de los tetrapodos, por lo cual es esperable que pueda establecerse
una relacion matematica entre la masa corporal y las medidas lineales de los elementos
esqueletarios (Campbell y Marcus 1992). Dicha relacion podria utilizarse como
predictor. Dado que el tamano y forma de los elementos esqueletarios puede responder
a otras exigencias funcionales ademas del sostén del cuerpo, se prefieren medidas
lineales que varien principalmente segun la masa corporal, analizando cuales se ajustan
mejor a ésta segun regresiones lineales. A su vez, las diferencias taxonémicas y
autoecoldgicas modifican las relaciones entre las medidas lineales de los elementos
6seos y la masa corporal (Campbell y Marcus 1992) por lo cual también se intenta
restringir el grupo segun el habito locomotor y el grupo taxonémico cuando se exploran

regresiones. En las aves, Campbell y Marcus (1992) analizaron la aptitud como predictor
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de los elementos de los miembros posteriores, estableciendo que la medida mas
relacionada al soporte de la masa corporal es la menor circunferencia del fémur, seguida
por la menor circunferencia del tibiotarso. Estos autores aumentan la precisién de sus
calculos al discriminar los siguientes diez grupos morfolégicos segin modo de vida y
relaciones de parentesco: Anseriformes, Charadriiformes, aves pesadas, aves de
miembros posteriores largos, aves marinas voladoras, aves no-Passeriformes, aves
depredadoras voladoras, Passeriformes, Apodiformes y nadadoras.

Field et al. (2013) analizaron una gran cantidad de medidas lineales
exclusivamente en aves voladoras y llegaron a la conclusion que el tamafno de la fosa
glenoidea del coracoides es el mejor predictor de la masa corporal en este grupo,
ajustandose aun mejor a la masa corporal que la circunferencia menor del fémur.
Ademas, segun estos autores, la ventaja principal de la fosa glenoidea respecto a otras
medidas lineales es que presenta una menor variacién entre distintos érdenes de aves
y distintos modos de vida. Segun estos autores, la gran variacién interordinal de algunas
medidas lineales hace que las inferencias basadas en éstas deban ser restringidas a
aves fésiles que estén anidadas en el grupo-corona de los distintos clados, mientras que
el largo maximo de la fosa glenoidea podria aplicarse incluso en aves voladoras mas
basales, como Ichthyornis. Otros métodos basados en regresiones alométricas
incorporan sendas variables osteoldgicas dentro de un mismo célculo a través de
regresiones multiples. Al incorporar una mayor cantidad de elementos éseos en los
calculos, el esqueleto y por lo tanto la forma general del ave, se ve mejor representada
(ver Serrano et al. 2015 para su utilizaciébn en aves mesozoicas). Aunque las
estimaciones de masa corporal pueden ser mas precisas (Biknevicius 1999, Palmqvist
et al. 2002, Mendoza, Janis y Palmqvist 2006, Figueirido et al. 2011, De Esteban-
Trivigno y Kéhler 2011), su generalidad y aplicabilidad en individuos no incluidos en el
conjunto de datos original ha sido puesta en cuestién (Smith 2002).

Por otro lado, el procedimiento para el calculo de masa corporal mediante los
métodos volumétricos implica la generacion de un volumen a escala del animal; de ese
volumen se extraera el peso despejandolo de una densidad promedio de las diferentes
densidades de tejidos y 6rganos (Alexander 1985, 1989, Farina 1995, Farina Vizcaino y
Bargo 1998, Brassey et al. 2013, Brassey y Sellers 2014). Tradicionalmente (Alexander
1985, 1989, Farifia 1995, Farifia Vizcaino y Bargo 1998) el volumen se obtiene a partir
de la generacion de un modelo fisico a escala que se sumerge en un liquido de densidad
conocida (agua), donde el volumen de liquido desplazado equivale al volumen del
modelo a escala segun el principio de Arquimedes; el peso calculado debe ser escalado
nuevamente al orden de magnitud del animal para obtener finalmente su peso.

Recientemente, Brassey et al. (2013) y Brassey y Sellers (2014) han reconstruido el
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volumen mediante la generacion de modelos virtuales de los huesos y la construccion
de formas convexas alrededor, aproximando la morfologia del animal en vida. El
volumen final se obtiene de la sumatoria de los volumenes de cada una de las formas
convexas, para finalmente calcular la masa despejandola de la densidad promedio del
animal. Estos métodos incorporan en sus calculos, la mayor cantidad de elementos
esqueletarios posibles (trabajando directamente sobre ellos o utilizandolos como
evidencia de una forma general que pueda ser recreada en el modelo a escala), evitando
sesgos a los cuales son susceptibles los métodos basados en piezas aisladas (Brassey
y Sellers 2014), cuyas medidas lineales pueden estar sujetas a seleccion y divergir de
la relacion alométrica. Sin embargo, han sido criticados dado que se desconocen los
niveles de error asociados a la estimacién de las proporciones de tejidos y érganos
(Grand 1990) y es dificil cuantificar el efecto de los pulmones y sacos aéreos en la
densidad corporal (Campione y Evans 2012).

Para avanzar con  estimaciones  biomecanicas, funcionales vy
paleoautoecoldgicas de Cayaoa bruneti es indispensable contar con una estimacion de
su masa corporal; su obtencién es el objetivo del presente apartado. A su vez se analiza

la evolucion de dicho parametro dentro de los Anseriformes.

8.1.2. Métodos

Para calcular la masa corporal de Cayaoa bruneti se midid la menor
circunferencia del fémur izquierdo (MLP 69-111-29-13) utilizando un papel y un calibre
digital de 0,01 milimetros de precision. Esta medida se utilizd como predictor
comparando con los grupos de Campbell y Marcus (1992) AN (Anseriformes) SW
(Buceadores) y ALL (todas las aves analizadas) adaptando a Cayaoa bruneti la formula
de Campbell y Marcus (1992):

Log 10 Masa grupo Campbell y Marcus/Log 10 circunferencia fémur grupo
Campbell y Marcus = Log 10 Masa Cayaoa bruneti/ Log 10 circunferencia fémur Cayaoa

bruneti.

Con el fin de evaluar los resultados obtenidos, se calcularon las masas
corporales de otros Anatidae buceadores y no buceadores (ver tabla 8.1) y se
compararon los valores obtenidos con los valores reales expuestos en Dunning (2008)
para ejemplares vivientes.

La ecuacion propuesta como 6ptima por Field et al. (2013) requiere la utilizacién

de medidas lineales del coracoides, es aplicable exclusivamente para aves voladoras.
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Dado que la especie carecia del habito volador en tanto presentaba una extrema
reduccion de los miembros anteriores, no se cumplen en Cayaoa bruneti los supuestos
funcionales que justifican la relacion alométrica descripta por dichos autores.

Se descarté la posibilidad de estimar la masa de Cayaoa bruneti a partir de
métodos volumétricos dado que el material conocido se reduce a los elementos
apendiculares y estdn ausentes los elementos del esqueleto axial y cinturas,
imposibilitando derivar volumenes totales desde material tan escaso.

La historia de la masa corporal en los Anseriformes fue reconstruida con el
programa Mesquite version 3.04 (Maddison y Maddison 2017), con la metodologia de
parsimonia, utilizando el arbol de consenso de las hipétesis de relaciones filogenéticas
obtenido en el Capitulo 7 de la presente tesis. Este método de reconstruccion
(parsimonia) minimiza el numero de pasos requeridos para una transformaciéon de
caracter con respecto a las relaciones filogenéticas establecidas y la distribucion
asumida de los caracteres, siguiendo la premisa que los procesos evolutivos son

economicos para los seres vivos.

8.1.3. Resultados

La Tabla 8.1 resume los resultados obtenidos. La masa corporal calculada para
Cayaoa bruneti fue de 3,8 Kg segun la ecuacion de Anseriformes, 3 Kg segun la
ecuacion general (ALL) y 2,3 Kg segun la ecuacion de buceadoras. En la mayor parte
de las especies actuales analizadas (11 de 15), el valor de masa corporal estimado mas
aproximado al peso tomado directamente del animal o de la literatura (Dunning 2008),
ha sido calculado mediante la ecuacién de Anseriformes. En todos los casos excepto en
dos (Mergus serrator y Anas bahamensis), los valores del peso medido superaron a los
valores calculados. La mayor diferencia (2,6 Kg) se manifesté en Tachyeres pteneres,
aunque dado que este valor fue obtenido de la literatura (Dunning 2008), es probable
que el ejemplar utilizado en el presente capitulo sea particularmente pequefio. En el
caso de T. leucocephalus MLP 14437, el peso medido del ejemplar tomado en vida (4,1
Kg) fue mayor que la masa corporal calculada segun las ecuaciones de Anseriformes
en 0,8 Kg. En Dendrocygna viduata el valor mas cercano al peso promedio segun
Dunning (2008) (excediéndolo ligeramente) fue el calculado segun las ecuaciones de
todas las aves (ALL), al igual que en Aix galericulata, aunque en este caso también es
cercano al de nadadores (SW). Finalmente, en dos casos (Netta peposaca y Oxyura
Jjamaicensis) los valores fueron ligeramente superiores a los calculados segun la

ecuacion de nadadoras.

167



Ricardo Santiago De Mendoza

Tesis Doctoral

Tabla 8.1. masas corporales calculadas para Anseriformes segun distintas ecuaciones y

comparadas con las obtenidas de Dunning (2008) o la medida en el individuo (m).

Individuo Especie Sexo | mm | cm | MasaANSg | MasaALLg | MasaSWg | MRealg
MACN54788 | Aythya affinis ? 1411,4 730,9 483,9 599,3 820
MACN54477 | Mergus serrator Masc| 18(1,8 1318,5 841,3 1062,0 1135
MACNG68424 | Netta peposaca | fem 1711,7 1232,0 789,4 994,4 1000
MACNG68400 | Oxyura ferruginea | Masc| 15|1,5 861,2 564,3 702,6 784
MACNG68554 | T. leucocephalus | Masc| 24|2,4 2947,5 1788,4 2317,4| 3013
MACNS54416 | T. patachonicus Fem | 22]|2,2 2208,2 1364,2 1751,3 2600
MACNG68541 | T. pteneres Masc| 23(2,3 2698,4 1646,3 21271 5344
MLP14437 | T. leucocephalus |Masc| 25|2,5 3316,9 1997,7 2598,54100 m
Cayaoa ? 27 2,7 3847,0 2296,0 3000,0|?

El trazado o mapeo de la masa en el arbol de consenso se muestra en la figura
8.1. Los nodos basales, mas inclusivos, presentan valores medios (2,13 Kg a 3,45 Kg),
Chauna torquata, el grupo externo mas alejado de los Anatidae, presenta un aumento
importante de la masa corporal (4,4 Kg), el valor del siguiente nodo (Anatidae) es
ligeramente menor, hasta descender a los menores valores en el clado de
Dendrocygninae (0,37 Kg a 1,25 Kg, a en figura 8.1), y aumentar un poco en el nodo
que lleva a Oxyurinae y al resto de los clados (3 Kg a 3,45 Kg). Dentro de Oxyurinae (b
en figura 8.1) hay un aumento hacia la rama conformada por Cayaoa y un descenso a
los menores valores en el clado Oxyura-Nomonyx (0,37 Kg a 0,8 Kg). En el siguiente
clado (Anserinae mas Tadorninae-Anatinae) hay un aumento hacia los Anserinae (3,45
Kg a 3,9 Kg, c en figura 8.1) y un descenso hacia el clado Tadorninae-Anatinae (2,13
Kg a 2,6 Kg, d en figura 8.1), donde los clados en general presentan todos los valores
menores (0,37 Kg a 1,69 Kg), salvo Chloephaga que presenta valores mas cercanos a
los medios (1,69 Kg a 2,6 Kg) y Tachyeres que aumenta dentro de Anatinae presentando

valores medios/altos (3 Kg a 3,45 Kg).
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Eudromia elegans

Odontophorus capueria
Chauna torquata

Anseranas semipalmata

B 366 2 306,9
I 306,92 1247,8
[ 1247,8 a 1688,7
1688,7 a2 2129,6
[ 2129,6 a 2570,5
[ 2570,5 a 3011,4
[13011,4a3452,3
[13452,3a3893,2
[]3893,224334,1
[ 4334,1a 4775
Il 4775 a5215,9

Presbyornis
Thalassornis leuconotus
Dendrocygna viduata
Dendrocygna bicolor

— Stictonetta naevosa

L M. membranaceus

Cayaoa bruneti

b Biziura lobata
Oxyura vittata
Oxyura jamaicensis
Nomonyx dominicus

Anser rossii

|

‘ C. novaehollandiae
C/ Y Coscoroba coscoroba

Branta canadensis

j— Cygnus melancoryphus
Tadorna radjah
Aix galericulata
Aix sponsa
Amazonetta brasiliensis
Anas georgica
Anas platyrhynchos
Anas sibilatrix
Lophonetta specularicides
Tachyeres leucocephalus

r Tachyeres patachonicus
Aythya affinis

Netta peposaca
Mergus serrator
Somateria mollisima

: Chloephaga picta
Chloephaga poliocephala

Figura 8.1. Evolucion de la masa corporal en Anatidae, trazada en el arbol filogenético

obtenido en el Capitulo 7 (figura 7.13). Las ramas y nodos sin colorear representan los valores

desconocidos o ambiguos.

8.1.4. Discusion

En la mayor parte de los ejemplares pertenecientes a especies actuales

utilizados en el presente trabajo (en particular en los mayores a 1,5 kg de peso), la masa

corporal calculada segun la ecuacion de anseriformes es la que mas se aproxima al
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peso medido o tomado de la literatura. En los casos en que hubo disparidad entre las
medidas calculadas y reales, la primera resulté subestimada (ver tabla 8.1). Es probable
que éste también sea el caso para Cayaoa bruneti. Por lo tanto, Cayaoa bruneti poseia
una masa corporal muy similar a la de Tachyeres leucocephalus o T. pteneres,
presentando una forma corporal relativamente similar, asignable a un pato buceador no-
volador. Cayaoa se diferenciaba de las especies de Tachyeres mencionadas por
presentar alas proporcionalmente mas pequenas. Se trataba de un pato de gran tamano,
incluso mayor que el de otros patos que presentan claras adaptaciones esqueletarias
para el buceo, como por ejemplo, los machos de Somateria mollissima, que alcanzan
un maximo de 3 Kg segun Dunning (2008). En comparacion con otras aves buceadoras
propulsadas por los miembros posteriores, Cayaoa seria considerablemente mas
pesado que el mayor de los Podicipedidae conocidos (Podiceps major, 1,6 Kg, Dunning,
2008) aunque menor que algunos Gaviidae (e.g. Gavia immer, los machos con un
promedio de 5,5 Kg segun Dunning 2008). Algunos buceadores propulsados por las alas
han alcanzado pesos mayores (38 Kg en Aptenodytes forsteri sensu Dunning, 2008).
Un objetivo a futuro corresponde a poder contrastar el valor aqui estimado con uno
obtenido a través de métodos volumétricos, para lo cual es necesario contar con
elementos del esqueleto axial y cintura aun no conocidos para Cayaoa.

En cuanto a la evolucion de la masa corporal (figura 8.1), el ancestro comun de
todos los Anseriformes presenta valores medios de masa corporal (aproximadamente 3
Kg). Hay al menos tres grandes grupos que convergen en valores pequefios (menor a
3 kg), Dendrocygninae (a en figura 8.1), los Oxyura-Nomonyx dentro de Oxyurinae (b
en 8.1) y el clado Tadorninae-Anatinae (d en 8.1), presentando el morfotipo “pato”
(véase capitulo dos). Los mayores valores (mas de 3,45 kilos) estan en los grupos mas
terrestres (Chauna, Anserinae y Chloephaga) y en Coscoroba y Cygnus. Los
buceadores habrian evolucionado independientemente hacia valores bajos (dentro de
Oxyurinae) como altos (Somateria o Tachyeres). Aunque mecanicamente las masas
corporales altas favorecen al buceo, sus tamafios corporales también estan
relacionados a otras variables ambientales, ya que los buceadores de ambiente marino

presentan masas corporales mayores que los de ambiente limnico (véase Capitulo 2).

8.2. Postura corporal

La postura, definida como la posicién del organismo en el espacio, es variable

en las aves. Esta condicionada por la relacion entre todas las estructuras y

articulaciones del cuerpo y se mantiene por la coordinacion en la actividad muscular. En
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los animales bipedos (como los humanos o las aves) el area de soporte corporal en
tierra es menor que en los cuadripedos por lo cual es mas costoso mantener una
postura estable y en equilibrio.

La posicion de los miembros influye en el patrén de movimiento y sobre la
actividad muscular que produce la propulsion en agua (Biewener 2005) o el
desplazamiento en tierra, por lo cual es sumamente condicionante. Una caracteristica
comun de las aves buceadoras es que las extremidades posteriores estan ubicadas muy
por detras del cuerpo (Johnsgard 2008). En particular, las buceadoras propulsadas por
los miembros posteriores poseen fémures cortos, tibiotarsos muy largos
(aproximadamente el doble de largo que el fémur) y tarsometatarsos de tamafio similar
al del fémur. Estas caracteristicas y el diseio corporal resultado de las mismas no
favorecen el desplazamiento en tierra y en consecuencia son torpes caminadoras. Para
poder mantenerse en pie, los patos buceadores deben asumir una postura mas erguida
que los chapoteadores, ubicandose el centro de gravedad por encima del punto de
apoyo (Raikow 1993, Storer 1971). En algunos gavidos de gran tamano (e.g.: Gavia
immer) esta disposicién de los miembros posteriores les dificulta mantenerse en pie
obligandolos a desplazarse arrastrando sus vientres durante el poco tiempo que
permanecen en tierra firme (Johnsgard 2008).

La premisa funcional para el modelo de regresiones de Campbell y Marcus
(1992) para estimar masas, considera el rol de los miembros posteriores como sostén
del peso corporal. Teniendo en cuenta el disefio tipico de un ave buceadora, esta
premisa no necesariamente se cumpliria, es decir, en estas aves el area de la seccion
transversal de los elementos posteriores no tendria necesariamente que haber
aumentado en relacidn con el peso corporal del animal. En este sentido, es posible que
el método subestime la masa corporal real. Sin embargo, en ausencia de otros
elementos mas confiables, en esta tesis se acepta la conclusién establecida en el
apartado anterior para las estimaciones de masa.

Respecto a la posicion de los miembros anteriores durante el buceo, Noriega et
al. (2008) sugieren que Cayaoa bruneti habria tenido un gran desarrollo del musculo
braquialis debido a la profundidad de la fosa en el humero de este musculo aductor del
ala. De esta manera, se puede plantear la hipdtesis de que las alas estuvieran
flexionadas y aducidas durante la inmersion y no fueran utilizadas para la natacién
(Noriega et al. 2008, Livezey 1993). Una situacion similar se observa en ejemplares de
los géneros Mergus, Oxyura, y Aythya (Livezey y Humphrey 1984, Tome y Wrubleski
1988) en los cuales las alas permanecen aducidas durante la locomocién subacua.

Contrariamente, otros patos buceadores extienden eventualmente las alas o las utilizan
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activamente durante la natacion (Tachyeres sp., Somatheria mollisima o Histrionicus

histrionicus).

8.3. Vuelo: superficie y carga alares

8.3.1. Introduccion

El peso de un ave es una caracteristica directamente relacionada con su
capacidad de vuelo. El ave voladora mas pesada es la avutarda (Otis tarda), alcanzando
los machos hasta 18 Kg (Dunning 2008). Aves con masas corporales mayores no tienen
capacidad de vuelo (por ejemplo, Casuarius casuarius: 44 Kg, Aptenodytes forsteri: 38
Kg, Dunning 2008). Sin embargo, y mas alla de la magnitud que alcance el peso,
muchas aves tampoco pueden volar, aun con pesos menores. Entre estas ultimas, se
ubican muchos anseriformes.

Un atributo mecanico relacionado directamente con el vuelo para cualquier
objeto volador sea una aeronave o un animal, es la carga alar (Meunier 1951) que se
define como la relacion entre la superficie (area) y el peso total. En otras palabras, es
un indicador del peso que puede soportar un ala con una superficie determinada
(Greenewalt 1975, Livezey y Humphrey 1986, Thom 1988, Livezey 1989, 1993). La
carga alar esta relacionada con la velocidad de vuelo y con la eficiencia energética; asi
en el caso de las aeronaves, aquellas con menor carga alar son las mas lentas (como
una aeronave comercial) mientras que lo contrario ocurre en las aeronaves con mayor
carga alar (como un jet supersonico) (Filippone 2000). Esta situacion es analoga a la de
las aves, en las cuales la velocidad de vuelo esta significativamente correlacionada con
la carga alar, siendo los patos buceadores los que se encuentran en el extremo positivo
de esta correlacion (Alerstam et al. 2007). La carga alar en un animal estd, a su vez,
relacionada con su capacidad de maniobrabilidad (Greenewalt 1975) definida ésta como
la habilidad en la ejecucion de movimientos.

Noriega et al. (2008) en su redescripcion de Cayaoa bruneti asignaron varios
elementos desconocidos para esta especie, entre ellos elementos de miembro anterior
extraordinariamente reducidos (MPEF-PV-3100 a 3105, humeros parciales y
carpometacarpos de ambos lados) y sin mediar analisis mecanicos, establecieron que
careceria de capacidad de vuelo. En el presente apartado, se calcula la carga alar de
Cayaoa a fin de corroborar o refutar esta hipoétesis. Asimismo, se evalua la variaciéon de

la carga alar de Anseriformes, incluyendo Cayaoa, en un contexto filogenético.
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8.3.2. Métodos

Para obtener una medida de la superficie alar (S) de Cayaoa bruneti se utilizé
una ecuacion desarrollada por Greenewalt (1975) que la relaciona con la envergadura

(b) de la siguiente manera:

b= aSP

Siendo a y B los valores para la ordenada al origen (0=1,9861) y la pendiente
(B=0,5725) obtenidos por Greenewalt (1975) en su modelo lineal para “patos”. La
envergadura (b) para el caso de Cayaoa se calculdé asumiendo igual proporcion respecto
de largo del humero que en Tachyeres brachypterus, Este ultimo valor (89 cm, Ogilvie y
Young 2002) se utilizé por dos razones: corresponde a un anseriforme no volador y
buceador de gran tamano y es de la Unica especie con tales caracteristicas de la cual
se dispone del valor de envergadura en la literatura conocida.

En la férmula de la carga alar (Meunier 1951), se calcula la razén entre la masa
corporal del animal y la superficie alar (masa corporal/ Sup. Alar). La carga alar se
compara con un valor limite tedrico de 2,5 g*cm, superado el cual el ave no tendria la
capacidad de volar (Meunier 1951).

La carga alar de Cayaoa fue evaluada frente a la de otros Anatidae en un
contexto filogenético utilizando el arbol de consenso obtenido en el Capitulo 7 (figura
7.3). Las cargas alares de los otros Anatidae fueron obtenidas de la literatura cuando
fue posible (Somateria mollisima y Mergus serrator de Livezey, 1993; Tachyeres
patachonicus'y Tachyeres leucocephalus de Livezey y Humphrey, 1986) o fue calculada
siguiendo las mismas metodologias que para Cayaoa desde datos de envergadura
brindados de Vuilleumier (2011a) y Vuilleumier (2011b) y pesos corporales promedio
extraidos de Dunning (2008).

8.3.3. Resultados
8.3.3.1. Superficie alar
La envergadura de Cayaoa bruneti obtenida fue de 60,5 cm y la superficie alar

de 390,58 cm?, es decir que seria mas pequefia que las de los patos vapor no voladores,
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todas mayores a un metro cuadrado (Livezey y Humprey 1986) siendo que estas aves

tienen una masa corporal similar o menor a Cayaoa bruneti.

8.3.3.2. Carga alar

La carga alar de Cayaoa bruneti fue de 9,73 g*cm™. Teniendo en cuenta que el
limite tedrico para un ave voladora es de 2,5 g*cm, se estima que Cayaoa bruneti
soportaria unos 7 gramos mas por centimetro de superficie de sustentacion que el
maximo tedérico que podria soportar un ave para retener una capacidad voladora. Las
demas cargas alares se resumen en la tabla 8.2. Al mapear la carga alar como caracter
en el arbol de consenso (figura 8.2), dada la gran diferencia de la carga alar de Cayaoa
respecto a las demas calculadas u obtenidas de la literatura, todos los demas valores
quedan bajos o moderados. Al realizar la misma operacion sin tener en cuenta el valor
de carga alar para Cayaoa (figura 8.3), el valor mas alto lo presenta Tachyeres
leucocephalus y hay valores moderados a altos en los Merginae (a en la figura 8.3),
Tachyeres patachonicus y Anser rossii (1,96 g*cm a 2,34 g*cm2). La mayor parte de
los nodos intermedios presentan valores moderados a bajos (1,38 g*cm? a 1,76 g*cm-
2), y el nodo de Anatidae presenta valores bajos (1,18 g*cm? a 1,38 g*cm™, nodo

sefialado con la letra b en figura 8.3).

Tabla 8.2. Cargas alares tomadas de la literatura o calculadas segun datos de

envergadura tomados de Ogilvie y Young (2002).

Especie Envergadura cm | superficie alar cm? | Masa g | Carga alar

Dendrocygna bicolor 89 766,52 757 0,99
Branta canadensis 150 1907,69 3727 1,95
Aix sponsa 69,5 497,64 658 1,32
Anas platyrhynchos 88,5 759,01 1041 1,37
Aythya affinis 73 542,23 820 1,51
Oxyura jamaicensis 59 373,82 609 1,63
Anser rossii 110 1109,75 1636 1,47

Somateria mollisima

2,1 Livezey (1993)

Mergus merganser

1,8 Livezey (1993)

Tachyeres patachonicus

2,09 Livezey y

Humphrey (1986)

Tachyeres leucocephalus

2,91 Livezey y

Humphrey (1986)
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Eudromia elegans

Odontophorus capueria

Chauna torquata

Anseranas semipalmata

I 0,59 21,864
I 1,364a2,738
[ 2,738 3,612
[ 361224486
[ 4,486 a5,36
[ 5,366,234
[ 6,234a7,108
[ 7,108a7,982
[ 7,982a8,856
[ 8,856a 9,73
I 9,73 2 10,604

Presbyornis

Thalassornis leuconotus

Dendrocygna viduata
_:Dendrocygna bicolor
— Stictonetta naevosa
M. membranaceus

Cayaoa bruneti
Biziura lobata

Oxyura vittata

{Oxyura jamaicensis
Nomonyx dominicus

Anser rossii

C. novaehollandiae

Coscoroba coscoroba

_:Branta canadensis

Cygnus melancoryphus

Tadorna radjah
Aix galericulata
Aix sponsa

Amazonetta brasiliensis

Anas georgica
4EAnas platyrhynchos
Anas sibilatrix

Lophonetta specularioides
‘Tachyeres leucocephalus
Tachyeres patachonicus
Aythya affinis

Netta peposaca

Mergus serrator

[ Somateria mollisima
,—Chloephaga picta
I—Chloephaga poliocephala

Figura 8.2. Evolucion de la carga alar en Anatidae teniendo en cuenta a Cayaoa bruneti.

Trazado de la carga alar en el arbol de consenso producto del andlisis llevado a cabo en el

Capitulo 7 (figura 7.13). Las ramas y nodos sin colorear representan los valores desconocidos o

ambiguos.
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Eudromia elegans

4 Odontophorus capueria

Chauna torquata

Anseranas semipalmata

Presbyornis
Thalassornis leuconotus
Dendrocygna viduata
_:Dendrocygna bicolor
[ Stictonetta naevosa

l—M. membranaceus
Cayaoa bruneti

Biziura lobata

b ——Oxyura vittata

*Oxyura jamaicensis

_l—Nomonyx dominicus

: Anser rossii

C. novaehollandiae

Coscoroba coscoroba

Branta canadensis

Cygnus melancoryphus

Tadorna radjah
Aix galericulata

Aix sponsa
Amazonetta brasiliensis

Anas georgica

Anas platyrhynchos

Tl

Anas sibilatrix

I 0,99 21,183 N
I 1,183 1,376 ———Lophonetta specularioides
1,376 a 1,569 Tachyeres leucocephalus

[J156921,762
[ 1,7622a1,955 o ¢
11,9552 2,148 *Aythya affinis
[]2,148a2,341 Netta peposaca
[12341a2,534 a
[12,534a2,727
2,727 a 2,92
B 292 23,113 — Chloephaga picta
|—Chloephaga poliocephala

Tachyeres patachonicus

Mergus serrator

Somateria mollisima

n

Figura 8.3. Evolucion de la carga alar en Anatidae sin los datos de Cayaoa bruneti. Carga
alar trazada en el arbol de consenso producto del analisis filogenético llevado a cabo en el
Capitulo 7 (figura 7.13). Las ramas y nodos sin colorear representan los valores desconocidos o

ambiguos.

8.3.4. Discusion

El trabajo original de Tonni (1979) en el cual nomina a la especie Cayaoa bruneti

consiste principalmente en la descripcion del tarsometatarso que constituye su holotipo,
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el cual supone morfolégicamente similar al de Tachyeres. Noriega y colaboradores
(2008), incorporaron al hipodigma gran cantidad de nuevos materiales, entre ellos
elementos de los miembros anteriores, aunque no habian sido encontrados en conexion
con las otras partes del esqueleto. Debido al tamafo relativamente pequefio de los
elementos del miembro anterior, dichos autores supusieron un habito no volador para
esta especie fosil, pero no brindaron un contraste empirico de dichas conclusiones. El
presente estudio confirma la hipétesis de ausencia de capacidad del vuelo segun el
parametro mecanico de la carga alar, que relaciona directamente la superficie de
sustentacion con el peso corporal. La carga alar de Cayaoa bruneti, de 9,73 g*cm™ es
mucho mas alta que el limite tedrico de vuelo y con una diferencia mucho mayor que en
el caso de los patos vapor (e.g. 3,18 g*cm en machos de Tachyeres leucocephalus,
4,97 g*cm? en machos de Tachyeres pteneres, segun Livezey y Humphrey 1986),
similar al obtenido por Livezey (1993) para Chendytes lawi (9,1 o0 13,4 g*cm™).

En base a los andlisis efectuados, la carga alar se ha distribuido de manera
homogénea en la historia de los Anatidae y los aumentos que se observan en
determinados grupos tienen mas que ver con casos de evolucién puntual en distintas
especies que con inercia filogenética. Esto ultimo se sostiene a partir de la distribucion
de la carga alar en distintos clados en vez de concentrarse en unos pocos o un solo
clado que presente un aumento gradual de la carga alar. En Aves, el factor histérico
tiene una importante relacion con la frecuencia de pérdida del vuelo dentro de los
grandes clados (Roff 1994). Sin embargo, segun los presentes resultados, se supone
que dentro de Anatidae esta situacion en distintos linajes esta relacionada a otros
factores, por ejemplo la presencia de un comportamiento buceador.

Livezey y Humphrey (1986) discuten por qué seria seleccionado positivamente
la pérdida de vuelo en patos vapor segun dos parametros morfolégicos, el aumento de
la masa corporal y la reduccién de las alas. Las ventajas de una elevada masa corporal
serian la defensa territorial y enfrentamiento ante depredadores, el buceo y la
termorregulacion; mientras que las alas pequefias serian seleccionadas positivamente
debido a que favorecen el combate, el desplazamiento superficial a gran velocidad
[steaming] y el buceo, asi como el ahorro de energia (Livezey y Humphrey 1986) y evitar
la pérdida de calor. Las mismas ventajas se podrian considerar a la hora de hablar de
la reduccién de las alas, el aumento de masa corporal y la consiguiente pérdida de vuelo

en Cayaoa bruneti.
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Capitulo 9. Morfologia funcional

“La forma del casco de un
caballo es tanto una imagen de la
estepa por la que pasa como la
impresion que deja es una
imagen del casco” (Konrad

Lorenz)

9.1. Introduccion

La morfologia funcional es una aproximacién a la forma causal, comparativa e
inferencial que se concentra en la funcién como intermedio entre la forma y la biologia
(Vizcaino et al. 2016 y bibliografia alli citada). Dicha aproximacion intenta generar
hipotesis sobre como la forma permite o restringe un determinado namero de funciones.
El conjunto de funciones que puede realizar una estructura condiciona a la forma de
manera que responda a una situacion biomecanica promedio, que es la integracion de

esta informacion funcional en un perfil mecanico de cada elemento (Oxnard 1984).

En paleontologia, dado que la funcién es imposible de verificar in vivo, la
aproximacion a ésta es de caracter inferencial y comparativo. Esta comparaciéon se
realiza con modelos cuyos atributos funcionales son conocidos (Vizcaino et al. 2016),
es decir organismos actuales (cuyas funciones sean observables) o analogos
mecanicos. El objetivo es buscar estructuras de funcion conocida cuya forma se
asemeje a aquella cuya funcidn nos interesa averiguar, es decir, encontrar analogos

funcionales.

En el presente capitulo se describiran posibles analogos funcionales en los
cuales, se explora la posible funciéon de propulsion durante el buceo de los miembros
posteriores, y posibles analogos funcionales para los miembros anteriores de Cayaoa
bruneti. Finalmente se contrastan las similitudes en el aspecto general del cuerpo o
fisonomia entre distintos clados de buceadores propulsados por lo miembros
posteriores, con el fin de buscar posibles patrones comunes que puedan colaborar en

la reconstruccion del aspecto de esta especie extinguida y de su historia evolutiva.
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9.2. Metodologia

Los potenciales analogos funcionales que se exploraran de manera comparativa
con Cayaoa bruneti son aves buceadoras, tanto pertenecientes a los Anatidae como a
otros grupos, de las cuales se describiran en detalle qué caracteristicas comparten entre
ellas y con Cayaoa de manera exclusiva. A su vez, el fémur se analizara comparado con
un analogo mecanico. En el caso de la comparacién fisondmica se utilizaran animales

por fuera del clado Aves.

9.3. Resultados

9.3.1. Fémur en aves buceadoras

En Cayaoa, como la mayor parte de los patos buceadores con la excepcion de
Tachyeres, el trocanter femoris no esta desarrollado y su longitud dorsoventral es similar
a la del caput femoris. Esto es igual en otras aves buceadoras propulsadas por los
miembros posteriores que no se encuentran cercanamente emparentadas entre si ni
con Anatidae, como Gaviidae, Podicipediidae, Anhingidae y Phalacrocoracidae. En las
aves actuales esto les permite mantener el fémur hacia adelante, pero en una postura
fuertemente esparrancada, lo que deja a la articulacién fémoro-tibiotarsal en posiciéon
lateral pero el fémur fuertemente abducido, evitando una posible fuente de arrastre
durante el buceo (figura 9.1, Raikow 1972).
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Figura 9.1. Postura esparrancada mantenida durante la inmersion por la mayor parte de

las aves buceadoras propulsadas por los miembros posteriores. Tomado de Raikow (1972).

Otro rasgo coincidente en distintas aves buceadoras, dentro y fuera de los
Anatidae, es que el tamafio del borde lateral de la trochlea fibularis es mas semejante

al de la crista tibiofibularis que en otras aves, rasgo también presente en Cayaoa.

En Cayaoa, patos buceadores (excepto Tachyeres) y otras aves buceadoras
propulsadas por los miembros posteriores, el fémur se encuentra fuertemente curvado
en direccién dorsoventral. Esta curvatura permite la reduccion del arrastre, ayudando a
que el perfil lateral del ave durante el buceo sea fusiforme, sin proyecciones. En cuanto
a la robustez, el fémur en Podicipediidae y Mergus es un elemento relativamente corto
y robusto, mientras que es notablemente mas delgado en Oxyura vittata, presentando

Cayaoa una robustez intermedia.

En cuanto a su seccion transversal (figura 9.2), en general el fémur de las aves
es de seccion circular, forma que favorece los esfuerzos en direccion del eje mayor (un
analogo mecanico de esto seria el mango de una pala) y los esfuerzos torsionales
(siendo el eje de un destornillador un analogo mecanico). Este segundo tipo de esfuerzo
es el mas comun en las aves (De Margerie et al. 2005). Sin embargo, Cayaoa, Podiceps,

Phalacrocorax, Mergus y otras aves buceadoras se apartan ligeramente de la
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circularidad, siendo mayor el eje dorsoventral que el eje mesial-lateral. Esta condicion
favorece la resistencia a los esfuerzos de flexion en la direcciéon del eje dorsoventral.
Los mangos de martillos, picos o hachas son posibles analogos funcionales. Al contrario
de lo que ocurre con los esfuerzos de flexion, la resistencia a los esfuerzos torsionales
se ve favorecida por un elemento de paredes delgadas (Alexander 1968, Swartz et al.
1992, De Margerie et al. 2005).

b C
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Figura 9.2. Seccién transversal de la mitad de la diafisis del fémur de aves

seleccionadas. a) Cygnus melancoryphus, b) Larus sp., ¢) Pygoscelis papua, d) Oxyura
Jjamaicensis, e) Aythya affinis, f) Mergus serrator, g) Tachyeres patachonicus, h) T.
leucocephalus, i) T. pteneres, j) Phalacrocorax magellanicus, k) Podiceps major, 1) Cayaoa

bruneti. Siluetas no a escala.
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9.3.2. Tibiotarso en aves buceadoras

En los patos buceadores como Cayaoa el tibiotarso tiene su facies frontal ancha,
y la crista cnemialis cranialis es proximalmente extensa. Esta caracteristica se ve
aumentada en otras aves buceadoras, como en Gaviidae y Podicipediidae, debido a que
estas aves carecen de patella. En Anatidae la extensién de la crista cnemialis cranialis
aleja a la patella de la facies dorsalis del fémur, lo cual modifica la insercion del musculo
ambiens (ver Raikow, 1972: figura 13, pag. 21). Otra caracteristica comun de las aves
buceadoras propulsadas por los miembros posteriores y también compartida con
Cayaoa, es que el condilo medial tiene un desarrollo similar al del céndilo lateral, a
diferencia de lo que se observa en aves no buceadoras donde el céndilo medial esta

menos desarrollado.

9.3.3. Tarsometatarso en aves buceadoras

Los tarsometatarsos en aves buceadoras son notablemente heterogéneos. En el
caso de Phalacrocoracidae, es un elemento ancho cuyas trécleas estan separadas y
ligeramente alineadas y el eje que las atraviesa esta alineado al eje mayor de las cotylae.
Al contrario, en Gaviidae y Podicipediidae el tarsometatarso es un elemento angosto y
las trocleas estan muy cercanas entre si, y el eje que las atraviesa esta rotado respecto
al eje mayor que atraviesa ambas cotylae. El caso en Anatidae es intermedio, con las
trécleas rotadas pero el elemento siendo relativamente corto y ancho. La frochlea
metatarsi 1l es relativamente angosta en patos buceadores, lo opuesto a los patos
caminadores. Todas estas caracteristicas tipicas de patos buceadores estan presentes

en Cayaoa.

9.3.4. Miembros anteriores

Los miembros anteriores de Cayaoa bruneti son notablemente pequefios. Su
tamafo y la carga alar estimada (Capitulo 8) permite sostener que se encontraba

incapacitado para volar. En la mayor parte de los patos buceadores y en Cayaoa bruneti
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también la fossa pneumotricipitialis ventralis carece de neumatizacion, un rasgo
usualmente asociado al habito buceador y comun entre aves con ese habito (e.g.
Podicipedidae, Somateria, Aythya). Sin embargo, esta caracteristica no es ubicua (ya
que Mergus tiene la fossa neumatizada) ni exclusiva, ya que Malacorhynchus no es un

pato buceador y carece de neumatizacion (Worthy y Lee 2008, Noriega et al. 2008).

El carpometacarpo carece de las rugosidades y espolones que caracterizan a las
especies que utilizan las alas para combates intraespecificos. En el caso de
Plectropterus el espoldén no se halla en el carpometacarpo sino en el os carpi radiale
(Rand 1954), hueso desconocido para Cayaoa por lo que no se puede descartar su
presencia. Ademas, la mayor parte de las especies de Anatidae tienen combates

intraespecificos y aun asi carecen de espolones y rugosidades.

El pequefio desarrollo y delgadez de la parte distal del humero y del
carpometacarpo permiten descartar la posibilidad de una propulsién dada
principalmente por los miembros anteriores, como en el caso de pingtinos, alcas,
plotoptéridos y el Anatidae fésil Bambolinetta lignitifila (Mayr y Pavia 2014). Sin
embargo, no es posible descartar movimientos subacuaticos con los miembros
anteriores, como en Somateria (Humphrey y Livezey 1984), ni el comportamiento de
“steaming”, es decir la utilizacién de las alas como remos y estabilizadores en una veloz
locomocién sobre el agua propulsada por los miembros posteriores (Livezey y
Humphrey 1983). Este ultimo es el desplazamiento observado en Tachyeres (Livezey y
Humphrey 1983) en el cual el movimiento de las alas asemeja a los remos de los
antiguos barcos a vapor de ruedas y que le otorgan su nombre vulgar de “patos vapor”
(también observado en Somateria, Gough et al. 2015). Los movimientos subacuaticos
de Somateria y los movimientos de steaming son realizados con las alas plegadas,
independientemente de su tamafio, por lo cual no se descarta que Cayaoa hubiera

podido realizarlos de modo analogo.

9.4. Discusion

Tanto el fémur, como el tibiotarso y tarsometatarso de Cayaoa bruneti presentan
caracteristicas tipicas de aves buceadoras, en particular en Anatidae con habitos
buceadores y propulsados a través de los miembros posteriores. Estas caracteristicas

permiten inferir para Cayaoa un modo de vida y habitos comparables.
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En el caso particular del fémur de aves buceadoras, si los mismos estan
sometidos a mayores esfuerzos de doblado que los de las demas aves, tal como puede
inferirse segun la forma transversal de la di&fisis, el aumento de grosor de sus paredes
también podria ser seleccionado debido a este fendmeno y no solamente debido a la
mayor eficacia para la inmersién al reducir la flotabilidad. Por lo tanto se puede suponer
que la osteosclerosis en el fémur de aves buceadoras propulsadas por los miembros
posteriores podria responder a varios factores de seleccién interrelacionados en vez de

exclusivamente al relacionado con el descenso de la flotabilidad.

El miembro anterior extremadamente pequefio no le habria permitido al animal
volar y no presenta las caracteristicas propias de las aves buceadoras propulsadas por
las alas. Sin embargo, podria haber sido utilizado para algunos movimientos

subacuaticos o dentro del mecanismo de steaming.

9.4.1. Fisonomia de buceadores propulsados por los miembros posteriores

El buceo propulsado por los miembros posteriores es una caracteristica que ha
evolucionado de manera independiente en distintos clados de animales terrestres que
han vuelto al medio acuatico. Ademas de las multiples evoluciones en Anatidae y otras
familias de Neornithes (Gaviidae, Phalacrocoracidae, Podicipediidae), ha evolucionado
en los Ornithuromorpha Hesperornithiformes del Cretacico, entre los anfibios en muchos
anuros, especialmente las ranas mas acuaticas de la familia Pipidae y entre los insectos
en los escarabajos buceadores de la familia Dytiscidae. En el caso de las ranas, los
miembros posteriores se hayan notablemente agrandados respecto al largo corporal,
caracteristica compartida con las ranas mas adaptadas al salto, sin embargo los
miembros anteriores son comparativamente mas pequefios que los posteriores en las
ranas mas adeptas al buceo respecto a las mas saltadoras (Nauwelaerts et al. 2005).
En los escarabajos buceadores (Rivera et al. 1997), las patas mas anteriores
permanecen plegadas por debajo del torax, las patas del medio son utilizadas como
estabilizadores, y las posteriores son notablemente mas largas. En el caso de las ranas
y de los escarabajos, la forma corporal es redondeada y fusiforme, y las patas
propulsoras se extienden al principio de la fase de ataque a los lados del cuerpo y
quedan por detras posteriormente al impulso (figura 9.3). Entre las aves buceadoras, el
movimiento natatorio es muy similar en Gaviidae, Podicipediidae y Anatidae,

habiéndose desarrollado de manera independiente en cada uno de esos casos.
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Figura 9.3. Siluetas en vista dorsal de tres animales buceadores propulsados por los

miembros posteriores, un Anatidae (a, d), un Pipidae (Anura: b, e), y un Dysticidae (Coleoptera
c, f). El comienzo de la fase de ataque del movimiento de buceo se esquematizaend, e yf, yel
finalena, b yc. Ena, byc se observa que los miembros quedan replegados detras del cuerpo

por lo que el contorno aumenta sus cualidades hidrodinamicas. Siluetas no a escala.
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9.4.1.1. Aythynizacion: el habito buceador en Anatidae

Borradaile (1916) definié un proceso de carcinizacion que identifica la adquisicion
independiente de una morfologia de cangrejo de distintos linajes de crustaceos. En un
ensayo de revision de la bibliografia sobre el tema, Scholtz (2014) afirmo que en realidad
la carcinizaciéon es un resultado de distintos procesos mas o menos similares de
transformaciéon morfolégica a mayor o menor escala. Dichos procesos estan
relacionados con la adquisicién de un habito bentdnico o parasitario, y no requiere de

restricciones internas especificas ni tendencias o paralelismos comunes (Scholtz 2014).

En el caso de Anatidae, la adquisicion de un habito buceador ha llevado a la
adquisicion independiente de un conjunto de caracteristicas comunes no solo de las
estructuras propulsoras sino de la fisonomia general, entre ellos la adquisicién de alas
pequenas y altas cargas alares, lo que probablemente sea el motivo de la gran
convergencia a nivel de caracteres de humero que generan agrupaciones espurias en
los analisis filogenéticos basados en datos osteoldgicos, inclusive los de esta misma
tesis. Siguiendo la légica de Borradaile (1916), esta convergencia es denominada en
esta tesis como aythynizacién, basado en el nombre de la subfamilia Aythynae,

vulgarmente conocida como “patos buceadores”.

En la carcinizacion, el término “cangrejo” identifica a un constructo mental que
alude inequivocamente a una forma general claramente identificable (Scholtz 2014). En
cambio, el nivel de convergencia de los patos buceadores y relativo a la aythynizacion,
es observable mediante analisis detallados de los caracteres osteoldgicos y se evidencia
en las topologias obtenidas de andlisis filogenéticos. Es por esto que en esta tesis no
se aplica el término a las otras aves buceadoras propulsadas por los miembros
posteriores. Sin embargo, tanto en Anatidae como en Gaviidae y Podicipediidae, los
caracteres del miembro posterior coinciden con la posesion de altas cargas alares, y de
hecho estas dos ultimas familias suelen resultar hermanas en analisis filogenéticos
basados en datos morfoldgicos (e.g. Livezey y Zusi 2007, Mayr y Clarke 2003), incluso
se han agrupado estas familias con otro grupo de buceadores que se ubica actualmente
por fuera de Neornithes, los Hesperornithiformes (e.g. Cracraft 1982). En
Phalacrocoracidae las diferencias son mayores y la carga alar no es tan alta (Noriega

2001), por lo que el resultado de su evolucion al buceo seria distinto a una aythynizacion.

Desde el punto de vista de la biomorfodinamica, ambos casos son explicables

como de seleccion de la forma global, y aunque algunas formas estarian preadaptadas
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para la carcinizacién en decapodos o para la aythynizacion en Anatidae, el proceso no
requeriria de trayectorias evolutivas muy similares ni de mecanismos de

autoorganizacioén especificos compartidos.
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Capitulo 10. Biomecanica

10.1. Introduccion

La propulsion durante el buceo en Cayaoa brunetiy otros patos buceadores esta
dada por los miembros posteriores, especificamente por la extension de la porcion de la
pata vinculada al tarsometatarso. EI movimiento posterior del extremo distal de dicho
elemento hace retroceder a los dedos con sus membranas interdigitales extendidas.
Este mecanismo funciona como una palanca de tercera clase donde el principal
extensor del tarsometatarso, el musculo gastrocnemio, se inserta en el hipotarso
(Raikow 1972), por lo cual, en este sistema el pivote estaria en la articulacion con el
tibiotarso, la distancia entre éste y la parte posterior del hipotarso representaria el brazo
de entrada y la distancia entre el pivote y el extremo del elemento representaria el brazo

de salida (ver figura 10.1).

En esta tesis se ha estimado un indice de capacidad propulsora. Cuanto mas
elevados sean los valores de este indice, mayor sera la fuerza propulsora transmitida

por dicha palanca.

10.2. Metodologia

Se midié el brazo de entrada y de salida en el tarsometatarso de distintos
Anatidae. Siguiendo la I6gica del indice de habilidad fosorial que desarrollaron Vizcaino

et al. (1999) para mamiferos, se construyo el siguiente indice de capacidad propulsora:

ICP= (BE/ (BS-BE))*100

Donde BE representa el brazo de entrada, la distancia entre el extremo proximal
del tarsometatarso y el extremo distal de las cristas intermediae del hipotarso, las cuales

fueron consideradas por sobre la crista medialis porque en el extremo distal de dicha
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cresta se inserta también el musculo flexor hallucis brevis (Raikow 1972) y la forma de

dicha cresta es mucho mas variable.
BS representa el brazo de salida, y equivale al largo total del tarsometatarso.

Se utilizé dicho indice por la similitud en el tipo de palanca entre el miembro
anterior de los mamiferos fosoriales y el miembro posterior de las aves buceadoras y la
semejanza entre el recorrido de la ulna durante el movimiento de excavacion y el del

tarsometatarso durante la fase de propulsién.

Con el fin de observar si habia diferencias significativas entre los valores del
indice en Anatidae de habito buceador y no buceador, se utilizé a cada grupo como una
muestra distinta en un test de T, el analisis estadistico fue realizado en el software Past
(Hammer et al. 2001).

Hipotarso

Tarsometatarso

Figura 10.1. esquema del indice de capacidad propulsora.
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10.3. Resultados

Las medidas y el indice se encuentran en la tabla 10.1. El promedio de ICP de
los no buceadores es de 18,406 y el de buceadores es de 20,468. Las diferencias entre

la media de buceadores y no buceadores son significativas con una p=0,01.

Tabla 10.1. indices de capacidad propulsora en distintos Anatidae

Especie e individuo BE BS ICP

Aix galericulata 85 4,12 38,57 11,959
Aix sponsa 68872 5 35,05 16,639
Amazonetta brasiliensis 54812 5,92 33,24 21,669
Amazonetta brasiliensis 54813 6,66 35,19 23,344
Amazonetta brasiliensis 61815 6 34,82 20,819
Anas flavirostris 68261 5 33,03 17,838
Anas georgica 68387 6,8 41,14 19,315
Anas georgica 68395 6,5 42,60 18,005
Anas sibilatrix 68414 6 40,52 17,381
Anas sibilatrix 68416 6,84 40,42 20,369
Aythya affinis 54780 6,82 37,02 22,583
Branta canadensis 54725 13,33 94,64 15,081
Branta canadensis 54787 16 101,72 20,34588
Cayaoa bruneti 11,5 72,00 19,008
Chloephaga picta 14479 14,54 82,73 21,323
Chloephaga picta 14501 13,08 85,38 18,091
Chloephaga picta 568 12,14 85,44 16,562
Chloephaga poliocephala 68401 12,14 69,35 21,220
Chloephaga poliocephala 68575 11,43 70,56 19,330
Coscoroba coscoroba 68692 15 105,08 16,652
Cygnus melancoryphus 565 10,71 88,19 13,823
Cygnus melancoryphus 68716 12,5 86,86 16,810
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Tabla 10.1 (continuacioén). indices de capacidad propulsora en distintos Anatidae.

Dendrocygna bicolor 54459 7,73 51,57 17,632
Dendrocygna bicolor 54811 7,92 51,89 18,012
Dendrocygna viduata 88 9,28 60,56 18,097
Lophonetta specularioides 68445 7,73 47,23 19,57
Lophonetta specularioides 68493 8,5 50,27 20,349
Lophonetta specularioides 68556 7,5 49,13 18,016
Lophonetta specularioides 869 7,86 49,90 18,696
Mergus serrator 54477 6,82 45,53 17,618
Netta peposaca 68399 6,8 44,43 18,071
Netta peposaca 68424 7,08 42,40 20,045
Nomonyx dominicus 54706 4,8 27,16 21,467
Oxyura jamaicensis 54478 5,18 34,09 17,918
Oxyura jamaicensis 54517 5,2 31,14 20,046
Oxyura vittata 976 5,33 34,67 18,166
Somateria mollisima 24240 10 50,77 24,528
Tachyeres leucocephalus 14437 11,43 69,28 19,758
Tachyeres leucocephalus 52862 11,43 65,30 21,218
Tachyeres leucocephalus 52863 11,33 61,99 22,365
Tachyeres patachonicus 14381 12,67 66 23,758

Cayaoa obtuvo un valor de 19,008, semejante entre los buceadores a Oxyura

vittata y Oxyura jamaicensis.
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10.4. Discusion

Dado que el buceo ha evolucionado independientemente varias veces en
Anatidae, los resultados obtenidos a partir de este indice presentan robustez. Sin
embargo, en contextos de comparacion mas amplios como por ejemplo suprafamiliares,
la aplicacion de dicho indice debe tener una importante consideracion de los factores

filogenéticos que podrian afectar la forma y sus proporciones.

En este caso, los patos buceadores presentan un mayor ICP que los no-
buceadores, por lo que la proporcion entre el brazo de entrada y el de salida es mayor
que en éstos y en consecuencia, la fuerza ejercida por el gastrocnemio durante la
extension del elemento se transmite de manera mas efectiva al extremo distal del

tarsometatarso.

Dada la tendencia por aumentar la capacidad propulsora dentro de los grupos
buceadores, es esperable que haya otras convergencias entre los grupos de
buceadores, asi que como hipétesis a contrastar a futuro podria considerarse el posible
desarrollo diferencial en los buceadores de musculos que contribuyan a la propulsion,

como el gastrocnemio.
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Capitulo 11. Morfometria y ecomorfologia.

11.1. Introduccién general

Una de las aproximaciones al estudio de la forma de manera comparativa es
mediante la cuantificacion. El procedimiento comienza con la toma de medidas lineales
entre puntos comparables de una misma estructura en distintos animales, para luego

analizar segun proporciones o estadistica multivariada.

11.1.1. Morfometria tradicional, introduccion

La aproximacion mas tradicional a la cuantificacién de la forma es mediante la
toma de medidas lineales, distancias entre puntos especificos que abarcan toda una
estructura o el cuerpo del animal en determinada posicion, que permiten comparar sus
proporciones y tamafios relativos entre los distintos individuos a analizar. Aunque
habitualmente se analizan las medidas mediante estadistica multivariada, otra
aproximacion cuando se utilizan proporciones es presentarlas de manera gréfica,
eliminando las diferencias de tamaro entre los individuos y magnificando las diferencias
de proporciones, ya sea mediante el escalado de las medidas, o en casos especiales

cuando se comparan tres medidas, mediante un diagrama ternario.

Un diagrama ternario es un grafico triangular donde la sumatoria de las medidas
a comparar (en este caso, largo del fémur, tibiotarso y tarsometatarso) constituye el
100% del total del animal, por lo tanto cada medida individual sera un porcentaje de ese
100%. El porcentaje de una medida se grafica en el tridngulo como una linea
perpendicular a la linea que une el vértice (que es el 100% de dicha medida) con el
punto media del lado opuesto a ese vértice (que es el 0%) a la altura que le corresponde
segun el porcentaje. Luego se grafica otra medida y en el lugar de interseccion de las
dos rectas se halla un punto que corresponde a ese individuo o especie en el diagrama

(no es necesario encontrar el tercer porcentaje).

Watanabe (2017) ha generado un modelo para predecir la pérdida del vuelo en

Anatidae fésiles mediante medidas lineales de humero, ulna, carpometacarpo,
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tibiotarso, fémur, tarsometatarso y quilla. Aunque en la presente tesis no se utiliza su
aproximacioén, segun su modelo Cayaoa bruneti resulta ser una especie no voladora.

Sus resultados son de interés y seran discutidos en este capitulo.

11.1.2. Metodologia

Se midid con calibre digital el largo total del fémur, tibiotarso y tarsometatarso de
distintos Anseriformes (ver tablas 11.1 y 11.2) segun se observa en la figura 11.1, y se
tomé de la bibliografia las mismas dimensiones de Anatidae fosiles que no pudieron ser
estudiados de manera directa (tablas 11.1y 11.2). Con dichas medidas se construyé un
diagrama ternario utilizando el programa Past 3 (Hammer et al. 2001). Las especies en
el diagrama ternario fueron discriminadas segun gran clado dentro de Anatidae, también

fueron discriminadas segun habito y se trazé la filogenia obtenida en el capitulo 7.

Figura 11.1. Medidas tomadas para la confeccion del diagrama ternario.

a) largo del fémur, b) largo del tibiotarso y ¢) largo del tarsometatarso.
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Tabla 11.1. Medidas de fémur (F), tibiotarso (T) y tarsometatarso (TM) de individuos

seleccionados.

individuo/Fuente Especie ™ F

MLP85 Aix galericulata 38,57 67,12 42,39
MACN 68872 Aix sponsa 35,05 65,78 40,02
MACN 54812 Amaz. brasiliensis 33,24 62,97 38,38
MACN 54813 Amaz. brasiliensis 35,19 62,34 37,74
MACN 61815 Amaz. brasiliensis 34,82 66,13 40,59
MACN 63313 Amaz. brasiliensis 34,1

MACN 68261 Anas flavirostris 33,03 62,04 37,56
MACN 68388 Anas flavirostris 34,18 64,40 38,16
MACN 68397 Anas flavirostris 33,86

MACN 68447 Anas flavirostris 32,62

MACN 68497 Anas flavirostris 35,7

MACN 68560 Anas flavirostris 32,61

NON10 Anas flavirostris 34,18

NON16 Anas flavirostris 30,1

MACN 68387 Anas georgica 41,14 76,91 45,34
MACN 68395 Anas georgica 42,6 76,05 44,13
MACN 68418 Anas georgica 37,89

MACN 68419 Anas georgica 40,44

MACN 68420 Anas georgica 40,83

MACN 68421 Anas georgica 39,57

MACN 68446 Anas georgica 42,85

CFA-OR-889 Anas georgica 38,73

MACN n1807a Anas georgica 39,92

MACN 68409 Anas sibilatrix 42,86

MACN 68410 Anas sibilatrix 40,98

MACN 68411 Anas sibilatrix 40,67

MACN 68412 Anas sibilatrix 42,07

MACN 68413 Anas sibilatrix 40,76

MACN 68414 Anas sibilatrix 40,52 78,19 46,65
MACN 68415 Anas sibilatrix 41,1

MACN 68416 Anas sibilatrix 40,42 81,30 46,61
MACN 68417 Anas sibilatrix 39,19

MACN 68494 Anas sibilatrix 38,89

MACN 68495 Anas sibilatrix 40,42

MLP 86 Anas sibilatrix 44,74
MACN 68663 Anas sibilatrix 38,93

MACN 68422 Anas versicolor 35,52

MACN 68425 Anas versicolor 40,47

MACN 68496 Anas versicolor 34,5

MLP951 Anas versicolor 34,81 64,90 39,18
MACN 54725 Branta canadensis 94,64 161,23 88,88
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Tabla 11.1 (continuacién). Medidas de fémur (F), tibiotarso (T) y tarsometatarso (TM)

de individuos seleccionados.

MLP566 Chauna torquata 193,18
MLP806 Chauna torquata 126,2 188,96 102,90
MACN 68581 Chloephaga picta 81,87
MACN 68728 Chloephaga picta 85,28
MACN 68740 Chloephaga picta 86,41
CFA-OR-194 Chloephaga picta 84,79
MLP 14501 Chloephaga picta 86,91 145,72 82,64
MLP 14479 Chloephaga picta 87,18 147,43 84,63
MLP568 Chloephaga picta 85,44 145,19 77,72
MACN 68401 Chlo. poliocephala 70,56 127,85 71,01
MACN 68575 Chlo. poliocephala 69,35 122,10 69,62
MACN 68692 Coscoroba coscoroba 105,08 184,83 94,53
CFA-OR-506 Coscoroba coscoroba 108,22
CFA-OR-917 Coscoroba coscoroba 101,92
MACN 54583 Cyg. melancoryphus 91,21
MACN 68716 Cyg. melancoryphus 86,86 164,74 84,86
MACN 68755 Cyg. melancoryphus 79,93
CFA-OR-891 Cyg. melancoryphus 83,7
MLP 688 Cyg. melancoryphus 159,96 79,97
MLP565 Cyg. melancoryphus 88,19 169,00 88,19
MACN 54459 Dendrocygna bicolor 51,57 89,54 48,92
MACN 54811 Dendrocygna bicolor 51,89 87,11 53,02
CFA-OR-909 Dendrocygna bicolor 57,35
MLP88 Dendrocygna viduata 60,56
MACN n36 Dendrocygna viduata 53,48
MACN n36 Dendrocygna viduata 49,91
MACN n36 Dendrocygna viduata 52,1
MACN 68398 Loph. specularioides 48,96
MACN 68406 Loph. specularioides 45,9
MACN 68407 Loph. specularioides 49,28
MACN 68408 Loph. specularioides 42,54
MACN 68445 Loph. specularioides 47,23 88,17 51,48
MACN 68493 Loph. specularioides 50,27 92,69 53,43
MACN 68526 Loph. specularioides 49,23
MACN 68556 Loph. specularioides 49,13 90,42 51,25
23192 Loph. specularioides 54,58
MLP869 Loph. specularioides 49,9 93,71 52,73
MACN 54477 Mergus serrator 45,53 87,95 47,95
MACN 68399 Netta peposaca 44,43
MACN 68424 Netta peposaca 42,4 84,57 50,52
MACN 54706 Nomonyx dominicus 27,16 53,89 33,92
MACN 54478 Oxyura jamaicensis 34,09 69,00 40,91
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Tabla 11.1 (continuacién 2). Medidas de fémur (F), tibiotarso (T) y tarsometatarso (TM)

de individuos seleccionados.

MACN 54517 Oxyura jamaicensis 31,14 63,37 36,75
MACN 976 Oxyura vittata 33,12 71,60 40,99
MACN 24240 Somateria mollisima 50,77 103,87 61,98
MLP 14437 Tachy. leucocephalus 66,58 133,50 80,24
MACN 52861 Tachy. leucocephalus 63,5

MACN 52862 Tachy. leucocephalus 65,3 128,40 75,77
MACN 52863 Tachy. leucocephalus 61,99 126,87 74,93
MACN 68402 Tachy. leucocephalus 69,23

MACN 68554 Tachy. leucocephalus 66,34

MACN 68403 Tachy. patachonicus 59,51

MACN 68543 Tachy. patachonicus 62,84

MLP 14381 Tachy. patachonicus 67,51 141,09 86,56
Watanabe y Matsuoka

(2015) Shiriyanetta hasegawai

Olson y James (1991) Thambetochen xanion

Livezey (1993) Chendytes lawi
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Tabla 11.2. Promedios de largo total de fémur, tibiotarso y tarsometatarso de distintas

especies de Anatidae.

Especie PromedioTM Promedio T Promedio F

Aix galericulata 38,57 67,12 42,39
Aix sponsa 35,05 65,78 40,02
Amaz. brasiliensis 34,34 63,81 38,90
Anas flavirostris 33,29 63,22 37,86
Anas georgica 40,44 76,48 44,74
Anas sibilatrix 40,57 79,75 46,00
Anas versicolor 36,33 64,90 39,18
Branta canadensis 98,18 167,97 90,74
Cayaoa bruneti 72,00 161,00 75,00
Chauna torquata 139,51 188,96 102,90
Chloephaga picta 85,41 146,11 81,66
Chlo. poliocephala 69,96 124,98 70,32
Coscoroba coscoroba 105,07 184,83 94,53
Cyg. melancoryphus 85,98 164,57 84,34
Dendrocygna bicolor 53,60 88,33 50,97
Dendrocygna viduata 54,01 99,13 50,12
Loph. specularioides 48,70 91,25 52,22
Mergus serrator 45,53 87,95 47,95
Netta peposaca 43,42 84,57 50,52
Nomonyx dominicus 27,16 53,89 33,92
Oxyura jamaicensis 32,62 66,19 38,83
Oxyura vittata 33,12 71,60 40,99
Somateria mollisima 50,77 103,87 61,98
Tachy. leucocephalus 65,49 129,59 76,98
Tachy. patachonicus 63,29 141,09 86,56
Shiriyanetta hasegawai 62,90 153,90 72,35
Thambetochen xanion 85,17 155,75 94,67
Chendytes lawi 66,80 19,20 71,30

11.1.3. Resultados

El diagrama ternario resultante se muestra en la figura 11.2a. Anhimidae se
separa de Anatidae por un predominio del tarsometatarso (figura 11.2b). Dentro de

Anatidae, en Anserinae y Dendrocygninae predomina relativamente mas el
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tarsometatarso que en Oxyurinae, por lo cual se distribuyen diferencialmente en el

morfoespacio.

En cuanto el habito (figura 11.2c), los buceadores se distribuyen
preferencialmente en la parte del morfoespacio de menor predominio relativo del
tarsometatarso dentro del miembro posterior. Los buceadores no-voladores fosiles
Cayaoa bruneti (Oxyurinae), Shiriyanetta hasegawai y Chendytes lawi (Merginae)
convergen hacia la parte del morfoespacio donde predomina el tibiotarso, alejandose de

los Oxyurinae y Merginae voladores (figura 11.2d).
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Figura 11.2: a) Diagrama ternario con las proporciones de fémur, tibiotarso y
tarsometatarso de Anseriformes seleccionados. b) ampliacion de la porcién del morfoespacio
ocupado por Anseriformes, discriminados por clado. ¢) ampliacién del morfoespacio ocupado por
Anseriformes, discriminados por hébito. d) ampliacién del morfoespacio ocupado por
Anseriformes, donde se observa la convergencia de los Anatidae buceadores y no voladores

fosiles de los clados Oxyurinae y Merginae.
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11.2. Morfometria geométrica, introduccion

Aunque la morfometria tradicional basada en medidas lineales permite la
comparacion de animales de distinto tamafo y admite la apreciacién de proporciones,
esta forma de cuantificacion pasa por alto la informacion relativa a las relaciones
espaciales de los accidentes topograficos o las partes de una estructura. Ademas, al
tomar medidas entre un conjunto de puntos homodlogos, los enfoques tradicionales tan
solo toman un subconjunto pequefio de medidas de todas las que se podrian tomar de
ese conjunto de puntos (Zelditch et al. 2004). La morfometria geométrica evita estas
dificultades mediante dos aproximaciones distintas: la morfometria geométrica basada
en contornos y la basada en puntos homologos o landmarks. A modo de aclaracion
antes de explicar las dos metodologias, se definiran los siguientes términos: forma
(form) es la combinacién del tamafio y la relacion espacial interna de una estructura
(distancias y angulos), configuracion (shape) es exclusivamente la relacién espacial

entre los elementos de una estructura, por lo tanto es un componente de la forma.

En la primera aproximacion, se toman fotografias de las formas a analizar y
mediante programas de edicion de fotografias se aislan las siluetas de las imagenes. El
contorno de las distintas formas a analizar se aproxima mediante una funcién compuesta
por varios armonicos de Fourier, a mayor cantidad de armodnicos la forma se vera
representada con mayor detalle, pero la funcion resultante sera mas larga y el tiempo
de computo aumentara, por lo que se utilizan soluciones de compromiso. Finalmente el
conjunto de contornos resultante debe ser homogeneizado segun el tamafio y su
posicion espacial. Luego de extraer una funcion de cada forma con igual nimero de
armonicos, se comparan las funciones mediante estadistica multivariada (Rohlf 1990).
La ventaja de este método es que no requiere el reconocimiento de puntos homdlogos
entre las distintas formas, y por lo tanto es mas versatil en su aplicacién. Sin embargo
dado que con el método de puntos homdlogos hay una mayor decision de parte del
especialista sobre qué partes de la forma seran analizadas, se pueden incorporar
landmarks dentro de una silueta o eliminar landmarks en areas de gran variacién para

magnificar diferencias mas sutiles.

En la morfometria geométrica basada en landmarks, se toman puntos de las
distintas formas. Estos puntos deben ser comparables entre las distintas formas a
comparar, ya sean puntos homodlogos en el sentido evolutivo como puntos
funcionalmente comparables (Rohlf 1990). Estos puntos pueden tomarse de la forma

directamente a través de un brazo digitalizador o la forma puede digitalizarse
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previamente, sea mediante una fotografia o mediante una renderizacién en tres
dimensiones. Este conjunto de puntos debe homogeneizarse segun tamafo y posicion
en el espacio, de manera que se genera un punto que esta equidistante al resto de los
puntos llamado centroide (Rohlf 1990). El ajuste de Procrustes elimina toda variacion
que no sea producto de las diferencias de configuracion. La distancia al centroide
constituye una aproximacion al tamafo de la forma original. El conjunto de landmarks
de cada forma se convierte asi en un vector, estos vectores se organizan en un espacio
esférico llamado espacio de Kendall, que esta constituido por todas las combinaciones
posibles de esa cantidad de landmarks (Adams et al. 2004). La configuracion promedio
sera el centro de un plano sobre el que se proyectaran las configuraciones a comparar.
Cuando las configuraciones estan proyectadas en un plano pueden ser comparadas
mediante estadistica multivariada (ya que ésta depende de supuestos geométricos

euclideanos) (Rohlf 1990). Este método es el mas utilizado en la literatura.

11.2.1. Metodologia

Se tomaron fotografias de fémures, humeros y tarsometatarsos de Cayaoa
bruneti y otras especies de Anatidae ((Aix galericulata, Aix sponsa, Amazonetta
brasiliensis, Anas bahamensis, Anas flavirostris, Anas georgica, Anas sibilatrix, Aythya
affinis, Branta canadensis, Chloephaga picta, Chloephaga poliocephala, Coscoroba
coscoroba, Cygnus melancoryphus, Dendrocygna bicolor, Dendrocygna viduata,
Lophonetta specularioides, Mergus serrator, Netta peposaca, Nomonyx dominicus,
Oxyura jamaicensis, Oxyura vittata, Somateria mollissima, Tachyeres leucocephalus,
Tachyeres patachonicus)). Los fémures fueron fotografiados en vista lateral y distal, el
tarsometatarso fue fotografiado en vista plantar y el humero fue fotografiado en vista
anconal (figura 11.3). El humero de Cayaoa bruneti fue reconstruido a partir de dos
ejemplares distintos, (MPEF-PV 1993 y MPEF-PV 3100) debido a que no se ha hallado
hasta el presente un humero completo asignable a esta la especie. En dichas fotografias
se sefialaron los landmarks mediante el programa TPSdig (Rohlf 2004). El resto de los

andlisis fue llevado a cabo en el software Morphod (Klingenberg 2011).
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[1]

Figura 11.3: Disposicion de landmarcks para un analisis de morfometria geométrica en

hamero (a), fémur (b) y tarsometatarso (c).

Existen dos posibles fuentes de error en el analisis desarrollado. En primera
instancia, al fotografiar una estructura en dos dimensiones, pequeinas diferencias de
posiciéon pueden ser mayores a las diferencias entre los individuos y generar “ruido” en
los analisis. Segundo, dado que las estructuras no presentan suturas y poseen pocos
accidentes puntuales, se corre el riesgo de digitalizar landmarks que no sean
completamente homologos. Por este motivo,o la precision fue evaluada mediante una
prueba piloto con solo diez individuos que fueron fotografiados dos veces y en cada
fotografia los landmarks fueron digitalizados dos veces. La variacion de cada landmark
individual fue analizada con las herramientas de deteccion de outliers de Morphod, y
mediante un Analisis de Componentes Principales (ACP) se observé la mayor variacion
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entre los individuos. Se sigui6 adelante con los andlisis sélo en aquellos casos donde la
variacion entre los individuos era mayor que la variacion dentro de un mismo individuo
por diferencias entre fotografias y digitalizacion de landmarks. No se utilizé la asimetria
fluctuante (que mide las variaciones ocurridas al azar entre estructuras bilateralmente
simétricas Benitez y Parra 2011) como parametro para evaluar la variacion entre
individuos ya que fue considerada como un fendmeno mucho mas sutil que los

evaluados en la presente tesis.

Con todas las especies en los distintos conjuntos de datos se realizaron ACP y
analisis de variables canonicas (AVC). En el analisis de variables canénicas se definen
a priori agrupamientos, en este caso segun el habito locomotor: buceadores,
chapoteadores y terrestres. Luego el conjunto de datos es rotado hasta el punto donde
se presenta la mayor variacion entre los grupos, a la vez que las distancias espaciales
pasan de ser distancias euclideanas y distancias de Mahalanobis. A diferencia de ACP,
que tan solo en una forma de ver la distribucién de la mayor variacion, el analisis de
variables candnicas analiza las diferencias entre grupos frente a las diferencias dentro

de cada grupo, de modo semejante a un ANOVA.

Por otra parte, se obtuvieron los Contrastes Filogenéticos Independientes (Cl) y
se los utilizé como variable independiente en una regresion con el tamafio del centroide
como aproximacion al tamafio del elemento completo, para observar cuanto de la
variacion, previo agregado de informacion filogenética, es explicable por alometria. Los
residuos de ese analisis de regresion representan aquella parte de la variacion que no
es explicable por alometria. Estos residuos fueron utilizados en otro ACP y AVC, esta
vez de la porcion de la variacién filogenéticamente informada vy libre de los efectos del
tamano. En el caso de los elementos donde se analizan las dos epifisis, cada epifisis
fue considerada como posibles mddulos para un analisis de modularidad dentro del

elemento.

11.2.2. Resultados

11.2.2.1. Fémur

Los fémures en vista lateral fueron descartados debido a que las diferencias

entre repeticiones de cada individuo eran, en algunos casos, mayores que las
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diferencias entre repeticiones de distintos individuos. Se siguié adelante con el analisis

de la epifisis distal en vista distal.

En la figura 11.4 se observan los resultados del ACP con los distintos individuos
promediados segun especies, con las relaciones filogenéticas diagramadas en los
graficos. El primer componente explica el 35% de la variacién, el segundo el 20%, el
tercero el 10% vy los siguientes componentes generan una pendiente suave en el
histograma. En la figura 11.4a se observa segun el segundo componente las especies
buceadoras presentan mayores valores sin llegar a segregarse en un grupo lejano. El
diagramado de las relaciones filogenéticas permite apreciar que esta disposicién de las

especies buceadoras se da independientemente de sus afinidades evolutivas.
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Figura 11.4: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el analisis de

componentes principales segun la configuracion de la epifisis distal del fémur, con las relaciones
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filogenéticas diagramadas. b) Porcentaje de varianza explicado por los distintos componentes

principales.

En el analisis de variables candnicas que se observa en la figura 11.5 los tres
grupos de especies diferenciadas segun su habito locomotor ocupan lugares claramente
delimitados del morfoespacio, sin embargo no llegan a segregarse completamente,
siendo Netta peposaca, Tachyeres patachonicus y Nomonyx dominicus aves de habitos
buceadores que se solapan con los de habitos chapoteadores, y con la especie
Chloephaga picta, un caminador que entra dentro de la elipse del 90% de confianza de

los chapoteadores.
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Figura 11.5: Andlisis de variables candnicas de la configuracion de la epifisis distal del

fémur de Anatidae seleccionados.

En el andlisis de Componentes Principales filogenéticamente informado y con la
variabilidad mas alld de la explicable segun alometria (figura 11.6), todavia los
buceadores ocupan preferentemente un lugar propio en el morfoespacio, aunque
tampoco se encuentran completamente segregados del resto de las especies. De la
varianza, poco menos del 30% es explicado por el primer componente principal, el 20%

por el segundo componente principal, alrededor de un 12% es explicado por el tercer
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componente principal y entre un 10% y un 8% por cada uno de los siguientes tres

componentes principales (cuarto, quinto y sexto).
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Figura 11.6: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el analisis de
componentes principales segun la configuracion de la epifisis distal del fémur, con las relaciones
filogenéticas diagramadas, considerando la informacion filogenética y de tamafio. b) Porcentaje

de varianza explicado por los distintos componentes principales.

El AVC (figura 11.7) basado en la variacion pero segun los contrastes
independientes y sin los efectos de la alometria da resultados muy similares al AVC con
los datos promediados segun especies. En la elipse del 90% de confianza de los
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chapoteadores, ademas de las especies que entraban en el analisis anterior, queda

incluida Aythya affinis.

v

i /’ -—1,0 -30 -2,0 -1,0 00 1.0 20 30 40
N . Variable canédnica 1

Figura 11.7: Analisis de variables candnicas de la configuracién de la epifisis distal del

fémur de Anatidae seleccionados considerando la informacion filogenética y de tamafo.

11.2.2.2. Himero

El ACP del humero con los individuos promediados segun especies se observa
en la figura 11.8. El primer componente principal explica poco mas del 40% de la
variacion, el segundo explica alrededor del 20% y el tercero poco mas del 15%. En este
caso los buceadores no tienen ninguna porcion del morfoespacio donde se dispongan
de manera mas frecuente, sino que un mayor valor de los dos primeros componentes
principales separa en mayor medida a las especies de Tadorninae-Anatinae de aquellas
que presentan una posicién filogenética mas basal. En este contexto es destacable la
excepcion de Cayaoa bruneti, que se haya alrededor de la parte media del grafico en
relacién al primer componente principal y presenta un valor muy alto del segundo

componente.
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Figura 11.8: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el analisis de
componentes principales segun la configuracion del humero, con las relaciones filogenéticas

diagramadas. b) Porcentaje de varianza explicado por los distintos componentes principales.

El analisis de variables candnicas (figura 11.9) diferencia claramente a las aves
buceadoras de los otros dos agrupamientos, que se solapan ligeramente, con
Chloephaga poliocephala incluido dentro de la elipse de probabilidad del 90% de los

chapoteadores.
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Figura 11.9: Analisis de variables candnicas de la configuracién del humero de Anatidae

seleccionados.

El analisis de componentes principales con los datos derivados de los contrastes
independientes y corregidos segun el tamafio para eliminar los efectos de la alometria
(figura 11.10) genera un resultado muy similar al ACP con solo los datos promediados
segun especie. El primer componente principal explica mas del 45% de la variacion, el
segundo componente principal explica alrededor del 20% de la variacion y los siguientes
dos componentes principales explican aproximadamente un 10% de la variacion cada
uno. La disposicién de las especies en el morfoespacio es muy semejante a la del ACP
promediado por especie, con la salvedad de que Tadorninae-Anatinae se segrega mas
de los Anatidae mas basales, con la excepcidon de Cayaoa bruneti que sigue en una

posicion lejana al resto.

209



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

0,030

Cayaoa bruneti

0,020

[]

Anas sibilatrix

0,010

PC2

A galericulata
'l\ﬁhmﬂi&s

0,000

C[ -0,010

Somateria mollisima

-0,020
-0,040 -0,030 -0,020 -0,010 0,000 0,010 0,020

PC1

fp

50

40

30

20

% Variance

5 10
Principal components

Figura 11.10: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el analisis de
componentes principales segun la configuracion del humero, con las relaciones filogenéticas
diagramadas, considerando la informacion filogenética y de tamano. b) Porcentaje de varianza

explicado por los distintos componentes principales.

En el analisis de variables candnicas (figura 11.11) se observa la misma situacion
entre el filogenéticamente informado y corregido segun el tamafo y el solo promediado
segun especies que en los respectivos ACP. Es decir, la distribucion de las especies es

aproximadamente la misma en ambos analisis de variables candnicas.
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Figura 11.11: Analisis de variables canonicas de la configuracion del humero de

Anatidae seleccionados considerando la informacion filogenética y de tamafio.

Respecto a la hipétesis de modularidad, el coeficiente RV es significativo, por lo
que la hipétesis de modularidad no es rechazada (figura 11.12). De hecho, los conjuntos
de landmarks de la epifisis proximal y de la distal son los conjuntos de cuatro landmarks

que presentan la menor covariacion.
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Figura 11.12: Analisis de modularidad de las epifisis del humero, a) hipotesis de

modularidad contrastada. b) Coeficiente RV.
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11.2.2.3. Tarsometatarso

El ACP del tarsometatarso con los individuos promediados segun especies se
observa en la figura 11.13. El primer componente principal explica casi el 70% de la
variacion, el segundo y el tercero explican alrededor del 10% cada uno. Los buceadores
se disponen en el lado izquierdo de morfoespacio, donde el primer componente principal

adquiere valores negativos.
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Figura 11.13: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el andlisis de
componentes principales segun la configuracion del tarsometatarso, con las relaciones
filogenéticas diagramadas. b) Porcentaje de varianza explicado por los distintos componentes

principales.

El analisis de variables candnicas (figura 11.14) diferencia claramente a los tres

grupos de especies. En este caso no hay solapamiento y los tres habitos se disponen
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en lugares acotados del morfoespacio, diferenciados por los valores que asume la

primera variable candnica.
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Figura 11.14: Analisis de variables canénicas de la configuracién del tarsometatarso de

Anatidae seleccionados.

El analisis de componentes principales con los datos derivados de los contrastes

independientes y corregidos segun el tamafio para eliminar los efectos de la alometria

(figura 11.15) genera un resultado muy similar al ACP con solo los datos promediados

segun especie, igualmente similar es la disposicion de las especies en el morfoespacio.
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Figura 11.15: a) Disposicion de distintas especies de Anatidae en el analisis de
componentes principales segun la configuracion del tarsometatarso, con las relaciones
filogenéticas diagramadas, considerando la informacion filogenética y de tamafio. b) Porcentaje

de varianza explicado por los distintos componentes principales.

En el analisis de variables candnicas (figura 11.16) se observa la misma situacion
entre el filogenéticamente informado y corregido segun el tamafio y el solo promediado
segun especies que en los respectivos ACP. Es decir, la distribucion de las especies es

aproximadamente la misma en ambos analisis de variables candnicas.
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Figura 11.16: Analisis de variables candnicas de la configuracion del tarsometatarso de

Anatidae seleccionados considerando la informacion filogenética y de tamafio.

Respecto a la hipétesis de modularidad, el coeficiente RV es significativo, por lo
que la hipétesis de modularidad no es rechazada (figura 11.17). Los conjuntos de

landmarks de la epifisis proximal y de la distal son los que presentan la menor
covariacion.
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Figura 11.17: Analisis de modularidad de las epifisis del tarsometatarso, a) hipotesis de
modularidad contrastada. b) Coeficiente RV.
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11.3. Discusion

Tanto en los analisis morfométricos tradicionales como de morfometria
geométrica, la herencia filética y los habitos de vida, son variables que determinan la

distribucion de las especies en el morfoespacio.

En el analisis por morfometria tradicional se observa la convergencia entre el
buceador no volador mas basal y antiguo, Cayaoa bruneti (Mioceno temprano,
Oxyurinae) y los buceadores no voladores mas derivados, Shiriyanetta y Chendytes
(Pleistoceno, Merginae). Por lo tanto, ademas de la pérdida de vuelo estos buceadores
de gran tamafio presentan similitudes en la proporcion de sus miembros posteriores que
los acercan entre si y los diferencian de los otros integrantes de sus respectivos clados.
Al ser desconocidas de manera precisa las relaciones filogenéticas dentro de Merginae,
ambos taxones aparecen como grupos hermanos en esta filogenia. Sin embargo, de
haberse producido dos veces la pérdida de vuelo en vez de haberla obtenido ambos de
un ancestro comun, esta convergencia ademas de haberse dado entre Oxyurinae y
Merginae, se habria originado mas de una vez dentro de Merginae. Es interesante
observar esta convergencia en las proporciones del miembro posterior en los no
voladores dado que es inesperada. Ya Livezey (1993) habia notado que en Chendytes
habia un mayor predominio del tibiotarso que en el resto de Merginae y el tibiotarso
elongado es una caracteristica habitual en aves buceadoras de otros clados
(Podicipedidae, Gaviidae). Es por esto que puede suponerse que la pérdida de la

capacidad de vuelo puede estar correlacionada a un aumento en la capacidad de buceo.

Segun los resultados de Watanabe (2017), un conjunto de medidas lineales
permite distinguir a los taxa no voladores de aquellos voladores. Cayaoa entra en el
primer grupo, al igual que Chendytes. Sin embargo, entre los dudosos se encuentra
Bambolinetta lignitifila, del Mioceno de Italia. Esta especie ha sido catalogada como
buceadora propulsada por las alas y no voladora segun Mayr y Pavia (2014). Es
probable por lo tanto que el modelo de Watanabe (2017) pierda potencia con taxones
propulsados por las alas, dado que sus alas presentan proporciones particulares y
diferentes a las de los buceadores propulsados por los miembros posteriores. Dado el
resultado obtenido del diagrama ternario (figura 11.2), de corroborarse mediante futuras
observaciones la disposicion preferencial en el morfoespacio de los taxones no
voladores y buceadores, se podria utilizar las proporciones de los miembros posteriores

para estimar la ausencia de la capacidad de vuelo en taxa buceadores propulsados por
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los miembros posteriores y de los que no se conozcan restos de los miembros

anteriores.

En el analisis morfogeométrico del fémur se observa una clara convergencia
entre los taxa buceadores, que se da independientemente de sus relaciones
filogenéticas. Este resultado es esperado ya que se conocen varios caracteres

relacionados al buceo en dicho elemento.

En el analisis morfogeométrico del humero, las principales diferencias son de
caracter filogenético. Los taxa incluidos en el clado Tadorninae-Anatinae ocupan un
lugar distinto del morfoespacio que aquel de los Anatidae mas basales. Sin embargo
segun lo observado en el analisis cladistico dentro de la presente tesis (Capitulo 7), el
hamero es un elemento que presenta un alto grado de convergencia entre Anatidae
derivados (Tadorninae-Anatinae) y basales (Oxyurinae). Como objetivo a futuro, seria
interesante traducir las relaciones geométricas observadas en el presente analisis en
caracteres para realizar un subsiguiente analisis filogenético que mitigue la tendencia

de los caracteres del humero de generar resoluciones basadas en homoplasias.

El tarsometatarso en el analisis morfogeométrico se comporté de manera mas
semejante al fémur que al humero, con los taxa distribuyéndose por el morfoespacio
principalmente segun el habito locomotor, con agrupaciones mas definidas que en el
caso del fémur. Tanto en el caso del humero como del tarsometatarso no es
sorprendente que ambas epifisis se comporten como maédulos independientes (figuras
11.12 y 11.17).

Seria interesante en el futuro realizar analisis morfométrico geométricos con
mayor cantidad de elementos, y de ser posible mediante conjuntos de landmarks en tres
dimensiones, con el fin de eliminar la variacién artificial que potencialmente puede

producir la fotografia.
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Capitulo 12: Tafonomia

12.1. Introduccion

La tafonomia es la disciplina dentro de la paleontologia que estudia los procesos
y los resultados de los procesos que afectan a un resto organico (sea un animal muerto
o cualquier parte del cuerpo de un animal que se desprenda de este) desde su pasaje
de la biosfera hacia la litosfera (Lyman 1994). La tafonomia se divide en dos
subdisciplinas, la bioestratinomia, que comienza desde la muerte del organismo o el
desprendimiento de una de sus partes hasta que el resto queda finalmente soterrado
(por lo que soterramientos momentaneos y subsiguientes remociones son parte de esta
subdisciplina), y la diagénesis, que trata del soterramiento final hasta que es descubierto
por especialistas, e incluso puede tratar con lo que sucede desde que el fésil es

removido de la roca hasta que es almacenado en una coleccion de museo.

En la presente tesis se hara énfasis en la trayectoria bioestratinémica de los
restos de Cayaoa bruneti mediante la descripcion de rasgos tafondmicos diagndsticos
como los descriptos por Behrensmeyer (1978) y Behrensmeyer et al. (2003) para la

exposicion de las osamentas a los agentes atmosféricos.

En este capitulo, ademas de inferir la trayectoria tafonémica de los restos de
Cayaoa bruneti, se describen marcas observables en éstos referibles a la accion de

agentes bioldgicos.

12.2. Sesgo tafonémico en la representacion de restos de Cayaoa bruneti

12.2.1. Introduccion

A priori, cada individuo deberia dejar por igual elementos de sus cuatro
miembros, por lo cual un sesgo en la conservacion hacia alguno de los miembros
requiere una explicacion. Rich (1980) al encontrarse con un predominio del miembro

posterior en los restos de la avifauna de Langebaanweg, Sudafrica, sugiere que los
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factores tafondmicos (en su caso el agente fluvial) seleccionan los restos segun la mayor
densidad y la menor relacion superficie/volumen. A modo general en las aves seria
esperable que la mayor frecuencia de hallazgos sea de huesos mas densos como los
tarsometatarsos, que huesos mas livianos como las ulnas y carpometacarpos.
Livingston (1989) plantea la hipotesis de que el habito locomotor de las especies avianas
que se registran en una asociacion fosilifera influye en los elementos que se veran
preservados: de ser especies principalmente voladoras se veran mas representados los
elementos del miembro anterior mientras que de ser principalmente no voladoras o
voladoras ocasionales se veran mas representados los elementos del miembro
posterior. En el caso de la avifauna de Langebaanweg, la mayor parte de las especies
registradas son Phasianidae cursoriales y poco voladores, lo que confirmaria la hipétesis
de Langebaanweg (Behrensmeyer et al. 2003). En el siguiente apartado se intentara
verificar dichas hipétesis teniendo en consideracion la abundancia relativa de los restos

de los miembros de las aves de Formacién Gaiman.

12.2.2. Resultados y discusion

La representacion de restos conocida de Cayaoa bruneti esta compuesta casi
exclusivamente por huesos de los miembros. De estos, la gran mayoria (78,95% de 38
restos en total) corresponde a elementos del miembro posterior. En el caso de los
pinglinos, de 578 restos de Formacion Gaiman analizados por Acosta Hospitaleche
(2004), un 73% corresponde al esqueleto apendicular, de los cuales el de mayor
representacion es el humero (27%) (Acosta Hospitaleche 2007). Dichos resultados
coinciden con la hipétesis de Livingston (1989) de que las caracteristicas
ecomorfolégicas de las aves en una asociacion fosilifera condicionan los restos que se
preserven en ésta. En el caso de Cayaoa bruneti, el sesgo preservacional inducido por
las caracteristicas morfolégicas tipicas de aves con habito buceador propulsado por los
miembros posteriores ha actuado en dos sentidos: en primera instancia y coincidente
con el caso de los pinglinos, la osteosclerosis ha aumentado la densidad de los
elementos 6seos, y finalmente la reduccion del miembro anterior ha aumentado la
relacion superficie/volumen de estos elementos en relacion a los del miembro posterior.
Ambas caracteristicas, alta densidad y relativamente baja relacién superficie/volumen
producto de la adaptacién al buceo propulsado por las patas, serian responsables de la
preservacion diferencial del miembro posterior respecto del anterior, dada su mayor

fuerza tafonémica (Cruz 2011). A su vez cabe decir que la hipdtesis de Livingston (1989)
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fue planteada originalmente para ambientes continentales, aunque en la presente tesis
se hace extensiva su aplicacion a ambientes marinos al no suponerse diferencias
ambientales que a priori justifiquen alguna restriccion de la propuesta a ambientes
continentales. Tal es el caso de la Formacién Gaiman en la cual se recuperaron
elementos pertenecientes a aves buceadoras no voladoras propulsadas por las alas y

de aves buceadoras no voladoras propulsadas por los miembros posteriores.

Isabel Cruz (2009) estudia cormoranes del Holoceno de la costa patagdnica.
Como es sabido, estos son aves buceadoras propulsadas por los miembros posteriores
y voladoras. En sus resultados, los cormoranes se comportan de manera semejante a
los pinguinos, con una mayor representacion de humero que de los demas elementos
(Cruz 2009).

12.3. Meteorizacion en restos de Cayaoa bruneti

12.3.1. Introduccion

Behrensmeyer (1978) y Behrensmeyer et al.( 2003) establecieron una escala, ya
clasica, de estadios de meteorizacion para los restos de vertebrados en el Parque
Amboseli, que abarca desde el estadio cero sin modificaciones debido a meteorizacion
hasta el estadio seis de maxima meteorizacion. Aunque esta escala fue establecida en
primera instancia para mamiferos, Behrensmeyer et al. (2003) hacen extensiva su

aplicacion adaptandola a osamentas de Aves.

En el presente apartado se pretende caracterizar tafondmicamente los restos de
Cayaoa bruneti segun su grado de meteorizacién utilizando como base los estadios

reconocidos por Behrensmeyer (1978) y Behrensmeyer et al. (2003).

12.3.2. Resultados

La meteorizacién de la superficie 6ésea de los restos de Cayaoa bruneti es
homogénea, sin parches de meteorizacion diferencial. En todos los restos se observan
lineas paralelas al eje mayor del hueso, estas grietas son de profundidad variable pero

no esta abiertas ni se produce el descamado.
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Sobre la superficie distal de algunos fémures (e.g. MLP 69-I11-29-24, 71-VII-14-

7) (figura 12.1) se observan parches del hueso trabecular subyacente.

Figura 12.1. Parches donde se observa hueso trabecular en la epifisis distal del fémur
derecho 71-VII-14-7.

Ambas caracteristicas se corresponden con el estadio uno de Behrensmeyer
(1978, 2003), por lo que se podria suponer que los elementos asignados a Cayaoa

bruneti estuvieron pocos afios expuestos a los agentes atmosféricos.

12.4. Transporte

En ciertos yacimientos fésiles los organismos permanecen enterrados in situ, es
decir en el lugar en el que murieron, o incluso la causa de muerte puede ser asfixia por
enterramiento, y el sepultamiento automatico sin atravesar eventos de transporte post
mortem. Sin embargo, mayoritariamente luego de la muerte del individuo, los restos

pueden ser transportados, enterrados e incluso desenterrados y transportados
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nuevamente en varias oportunidades antes de su soterramiento final, ya sea por agentes

bioldgicos o fisicos.

La mayor parte de los agentes fisicos son fluidos que transportan a los huesos y
contribuyen a su desarticulacion, destruccion, desgaste erosivo y acumulacién selectiva
(Voorhies 1969).

La Formacién Gaiman esta interpretada como depdsitos marinos, una importante
porcion la misma fue interpretada como una colonia de pinglinos (Acosta Hospitaleche
2004), por lo que dado que los pinguinos actuales anidan en colonias densamente
pobladas y no hay razén para suponer que este comportamiento haya sido distinto en
el Mioceno temprano. Por este motivo deberia esperarse un alto grado de pisoteo y
transporte de los restos 6seos. Sin embargo, las marcas de icnitas de pisoteo, como las
presentadas por Fernandez-Jalvo y Andrews (2016), no se observan en los restos de
Cayaoa bruneti, por lo que no se dispone de evidencias directas de su ocurrencia,
aunque el pisoteo por parte de pinguinos puede ser responsable en gran medida de la

desarticulacién del esqueleto y fractura de los restos (Comesafia 2010, Cruz 2003).

En cuanto al transporte por corrientes, todos los elementos conocidos para
Cayaoa bruneti corresponden al grupo de transporte Il de Voorhies (1969), que son
depositos removidos y transportados por arrastre. Esto los diferencia de aquellos del
grupo |, que corresponde a elementos transportados a través de la flotacion y del grupo
[l acotado a elementos que no son transportados por corrientes como las descriptas por
Voorhies (1969). Cabe considerar en este caso, que una corriente seleccionara los
elementos que depositara segun vaya perdiendo energia. Estos datos coinciden con los

presentados para pinguinos por Acosta Hospitaleche (2004).

Por lo tanto, la desarticulacién, la fractura y la representacion selectiva de los
restos son efectos secundarios del transporte y potencialmente del pisoteo, del que no
se tienen evidencias directas. Otro potencial agente destructivo que puede tener estos

efectos son los depredadores, de los que tratara el siguiente apartado.
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12.5. Depredacion

12.5.1. Introduccion

Las interacciones entre depredadores y presas en el pasado suelen ser inferidas
segun la morfologia de los integrantes de una asociacion fésil. Sin embargo, en unas
pocas ocasiones las actividades de depredadores pueden ser dejar registros en forma
de marcas en los elementos de las presas que se vayan a fosilizar (Kowalweski 2002).
Como las trazas fésiles pueden ser clasificados segun el comportamiento que
evidencien del organismo que produce la traza (Seilacher 1967), las trazas fésiles que
producen los depredadores como tales sobre las presas se nominan Praedichnia
(Ekdale 1985).

Praedichnia puede corresponder tanto a la actividad de vertebrados como de
invertebrados.
Binford (1981) clasifica las marcas producidas por depredadores vertebrados segun su

morfologia en las siguientes categorias:

Perforaciones (punctures): Donde el hueso colapsa bajo la presion de un diente

que penetra.

Pozos (Pitting): Se producen perforaciones pero el hueso no colapsa ante la
presion del diente. Suele ocurrir que durante el masticado de un hueso largo y como tal
heterogéneo estructuralmente, el depredador produzca tanto Perforaciones como Pozos

segun la estructura del hueso masticado.

Rayado (Scoring): Es el arrastrado de los dientes de un animal a lo largo del
hueso o la rotacion del hueso en la boca del animal, y su producto en el hueso, una
marca lineal recta o aproximadamente recta. Si son los dientes los que se arrastran,
esta marca suele limitarse a una sola superficie del hueso, mientras que si el hueso es
movilizado y rotado en la boca del animal las marcas pueden abarcar varias caras del

hueso.

Arrugas (Furrows): es el producto de la masticacion de un animal sobre hueso
esponjoso, el hueso se compacta de manera irregular dejando una marca menos
puntual que las anteriores acompanada de arrugas periféricas. Es el tipo de marca mas

comun producida por depredadores mamiferos grandes.
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Marcas de depredacion han sido presentadas para restos de pinglinos de
Formacion Gaiman por Acosta Hospitaleche (2004) y Cione et al. (2010). Corresponden
en mayor medida a Perforaciones y Rayado producido por peces (peces éseas y
tiburones) y marsupiales Sparassodonta. También estos autores reportan marcas

producidas por equinodermos (Acosta Hospitaleche 2004, Cione et al. 2010).

En el presente apartado se describiran marcas presentes en un ejemplar de

Cayaoa bruneti que son atribuibles a la accion de depredadores o carrofieros.

12.5.2. Material y métodos

Se estudiaron las trazas fésiles conservadas en el material MPEF PV-10888
empleando una Lupa estereoscopica Carl Zeiss x5 y un microscopio electrénico de

barrido y comparadas con las descriptas previamente en la literatura (Cione et al. 2010).

Se realiz6 a su vez una comparacion quimica entre la superficie de las marcas y
la superficie 6sea inalterada circundante mediante EDAX SEM. Esta técnica permite
caracterizar quimicamente una muestra mediante su excitaciéon con rayos X, que hace
que los electrones de las capas mas internas y con menor energia se disparen y sean
reemplazados por los de capas mas externas y con mayor energia. El reemplazo
produce un rayo X que sale de la muestra producto de esta diferencia de energia entre
los electrones. EI niumero y energia de esos rayos puede ser medido por un

espectémetro y asi caracterizarse quimicamente una muestra (Goldstein et al. 2003).

12.5.3. Resultados

Sobre la superficie dorsal y curvandose ligeramente hacia la superficie medial
del hueso se pueden apreciar dos hileras paralelas de rayaduras; éstas se encuentran
a 21,05 mm del limite distal de la trochlea metatarsi Il, y tienen un angulo de 167°
respecto del plano transversal del eje (figura 12.2). Estas dos series corresponderian al
arrastre al unisono de los dientes de ambas quijadas de un depredador. Se trata de 24
marcas de dientes a lo largo de 20,38 mm, su longitud maxima es de 3,1 mm y la minima

es de 0,72 mm, el ancho promedio es de 0,11 mm.
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Marcas similares sobre huesos de pingiinos de Formacién Gaiman son
interpretados por Cione et al. (2010) como producto de mordidas de marsupiales de
tamafo medio, tal como los Hathliacynidae (Sparassodonta), basandose en la
disposicion de las marcas y la morfologia de los dientes de estos mamiferos. Estas
rayaduras pueden ser observadas también en la superficie plantar de la trochlea
metatarsi |V, cerca de su borde roto. Todas estas marcas tienen la misma profundidad
y sus extremos estan ahusados. A simple vista presentan una textura muy similar a la
de la superficie no alterada del fésil. En el analisis realizado en el presente trabajo con

EDAX no se observan diferencias composicionales significativas.

Oftras marcas similares producto de la depredacion o carrofieo se observan en
el limite proximal de la superficie lateral de la epifisis, las cuales presentan una

dispersién mayor que las mencionadas previamente (figura 12.2).

En la porcion media del eje sobre la superficie dorsal hay otras marcas lineales,
ligeramente mas irregulares y formando curvas abiertas (figura 12.2) que se extienden
en una longitud de aproximadamente 19,91 mm a unos 32,4 mm del margen distal de
la trochlea metatarsi Il. El ancho promedio de cada marca es de 0,22 mm, el doble de
las marcas mencionadas previamente. Las longitudes de las marcas son distintas pero
todas se hallan aproximadamente paralelas entre si y con un angulo de unos 137°
respecto al plano transversal del eje. Su distribuciéon es mas irregular y se hallan mas
espaciadas que las otras marcas. En su limite medial presentan una marca puntual mas
profunda. La superficie del valle de la marca es semejante a la de las otras marcas, y el
analisis EDAX muestra una composiciéon muy similar a la de la superficie no alterada
(figura 12.2). Dado que en el caso de las marcas de liquenes analizadas previamente
para la Formacion Gaiman (Acosta Hospitaleche et al. 2011) los analisis EDAX
mostraban diferencias composicionales, asi como en general se observan claras
diferencias de color, es probable que estas marcas no se deban a la accion de liquenes.
También se descartan las marcas de raices, que suelen ser marcas largas y delgadas,
(Fernandez-Jalvo y Andrews 2016). Se descartan a su vez las marcas de pisoteo, ya
que estas suelen tener una distribucién homogénea a lo largo de toda la superficie del
elemento dada la abrasion del sedimento circundante (Olsen y Shipman 1988). Lo unico
que explica su distribucién acotada y el hecho de que presenten un extremo con mayor
profundidad es que se traten de marcas de dientes de mamifero, probablemente del
mismo agente productor de las marcas anteriormente descriptas pero con otros
elementos dentarios (por ejemplo los caninos) que se hayan clavado en el sector medial
del hueso y hayan sido arrastrados quizas mientras el animal empujaba en direccion

contraria con sus patas delanteras (lo que explicaria la curvatura de las marcas).
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Figura 12.2. Marcas encontradas en el tarsometatarso MPEF-PV-10888, con distintos

aumentos en la derecha de la imagen.
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Figura 12.3. Comparacion de la composicion quimica del centro de la marca y del hueso

circundante a través del andlisis de EDAX. a) marca lineal, b) marca sinuosa, ¢) nodulo de

manganeso.

12.5.4. Discusion

Dado el sesgo de preservacion hacia taxones con huesos compactos, muchas
de las evidencias directas de interaccion depredador-presa que involucran a las aves en

el rol de presas se encuentran en estos taxones.

Como el fosil MPEF PV-10888 corresponde a un individuo anatémicamente
adulto, y que presenta una gran diferencia de tamano respecto al depredador que
produjo las marcas, probablemente se haya tratado de un individuo enfermo o la
interaccion se trate mas de la utilizacion del cadaver de la presa como carrofia por parte

del depredador que un acto de caceria.

227



Ricardo Santiago De Mendoza Tesis Doctoral

Otros potenciales depredadores de Cayaoa bruneti podria ser aves carnivoras,
tiburones fésiles como los Lamniformes Carcharodon sp. y Cosmopolitodus australis
(Tonni 1979) y mamiferos marinos como los delfines con diente de tiburdn
Squalodelphinidae y Squalodontinae de la superfamilia Platanistoidea (Buono et al.
2016).

12.6. Otras marcas tafonémicas presentes en ejemplares de Cayaoa bruneti

12.6.1. Liquenes

Acosta Hospitaleche et al. (2011) reportan para restos de pinglinos y dientes de

condrictios de la Formacion Gaiman dos morfologias de marcas de Liquenes (tipo | y

).

Morfologias tipo | son marcas lineales curvilineas que se anastomosan, no son
marcas profundas y se diferencian en color y quimicamente de la superficie inalterada
del fésil (Acosta Hospitaleche et al. 2011), y en algunos de sus extremos se hallan unas
oquedades aproximadamente circulares que son interpretadas como el lugar donde los
apotecios, los cuerpos fructiferos de los liquenes, se encuentran presentes. La
presencia de estos cuerpos fructiferos permitio a Acosta Hospitaleche et al. (2011)
aproximar la identidad especifica de los productores de estas marcas: Sarcogyne

orbicularis, Verrucaria sp., y Buellia aff. punctiformis.

Morfologias tipo Il son conjuntos apretados de orificios redondeados, asociados

al liquen Aspicilia aff. aquatica (Acosta Hospitaleche et al. 2011).

La mayor parte de los restos de Cayaoa bruneti presentan marcas tipo |

atribuibles a liquenes: (figura 12.4).
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Figura 12.4. Detalle de las marcas de liquenes en la epifisis distal del fémur MLP 69-111-

29-15, sefialadas con la letra “b”. Oquedades donde se disponen los apotecios sefialados con la

a0

letra “a”.

A diferencia de las marcas de dientes, las marcas de liquenes se han producido
en estadios tardios de la trayectoria tafondmica de los restos de Cayaoa bruneti, la
modificacion quimica producida por los liquenes es posterior a la modificacion quimica
producto de la fosilizacién, y es muestra de una exhumacion de los restos posterior a la

fosilizacion.

12.6.2. N6dulos de manganeso

El tarsometatarso MPEF PV-10888 ha mostrado en los analisis EDAX la
presencia de pequefos nodulos de manganeso detectables mediante microscopia
electrénica de barrido como circulos opacos con un ligero relieve (figura 12.3c). El
coracoides MACN PV-12412 presenta grandes nodulos de manganeso, visibles a

simple vista como esferas achatadas negras en el extremo omal (ver figura 4.5). Estos
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nodulos indican el contacto de los restos a aguas marinas cargadas con iones de

manganeso y otros metales, al estar soterrados a poca profundidad (Hein 2016).

12.7. Historia tafondmica de los restos de Cayaoa bruneti

Los restos fosiles de la especie se hallan en todos en los niveles inferiores de la
Formacion Gaiman, por lo cual se infiere que todos atravesaron una trayectoria
tafondmica similar. Osamentas de adultos y pichones quedaron en el lugar de cria, una
playa que también era el lugar de cria de los pinguinos. Algunos adultos débiles fueron
capturados por depredadores que les dejaron marcas o éstas fueron producidas por
carrofieros. Con el ascenso eustatico los restos fueron retrabajados y seleccionados
segun su resistencia y transportabilidad previo a ser sepultados. Algunos adquirieron
nodulos de manganeso al estar sumergidos. Al bajar nuevamente el nivel eustatico,
algunos de los restos ya fosilizados fueron el sustrato de liquenes. Después de millones

de afios quedaron expuestos y eventualmente fueron colectados.
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Capitulo 13. Discusion y conclusiones finales

“Cambiaré de opinion tantas veces y
tan a menudo como adquiera conocimientos
nuevos, el dia que me aperciba que mi
cerebro ha dejado de ser apto para esos
cambios, dejaré de trabajar. Compadezco
de todo corazdn a todos los que después de
haber adquirido y expresado una opinion,
no pueden abandonarla nunca mas.”

(Florentino Ameghino)

13.1. Status taxonémico de la especie, revision y caracterizacion de los

materiales asignados

En la presente tesis se acepta la inclusién de Cayaoa bruneti como una especie
valida dentro del clado Anatidae (Tonni 1979) y se confirma la asignacion de nuevos

materiales a la especie propuesta por Noriega et al. (2008).

Las diferencias de tamano entre los distintos especimenes de un mismo
elemento estan dentro de los rangos esperables para especies validas de Anatidae, por
lo que dichas diferencias no constituyen razones auténticas para separar materiales y

reconocer un nuevo taxoén.

Los distintos elementos del miembro posterior presentan caracteristicas
particularmente frecuentes en las aves buceadoras, en particular en aquellas que estan
incluidas en Anatidae. Esto es especialmente notorio en el fémur, que presenta un
trocanter poco profundo, es decir, con una distancia dorsoventral similar a la del caput
femoris, una diafisis dorsoventralmente muy curvada y el borde lateral de la trochlea
fibularis de un tamano similar a la crista tibiofibularis. A su vez, en seccion transversal
el fémur es compacto, muy similar a lo que se observa en aves buceadoras y no
voladoras, como los pinglinos o Hesperornis, incluso esta compactacion es
notablemente mayor a la observada en otros Anatidae buceadores y no voladores, como
las especies con estas caracteristicas dentro del género Tachyeres. El tibiotarso

presenta una forma general similar a la de otros Anatidae, con una crista cnemialis
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cranialis muy desarrollada y una fascies frontalis muy aplanada, como es el caso de
Oxyura, Aythya y Nomonyx. El tarsometatarso es el elemento que porta la mayor
cantidad de caracteristicas de la familia Anatidae, como la presencia de un hipotarso
trisulcado y la ausencia de la fossa metatarsi |. Caracteristicas propias de patos
buceadores presentes en Cayaoa son la torsidon que presenta la diafisis a su largo y la

compresion de la trochlea metatarsi Il.

En cuanto al miembro anterior, las proporciones de los elementos individuales y
de los dos elementos conocidos entre si, estan por fuera de lo caracteristico en un ave
voladora. El hiumero es tipico de una especie no voladora, es un elemento robusto con
una epifisis proximal notoriamente grande, aunque con una crista deltopectoralis poco
prominente. Es proporcionalmente pequefio respecto al tamano de los huesos del
miembro posterior, aunque similar a lo que ocurre en Anatidae no voladores como los
Moa-Nalos y Chendytes. Carece de neumatizacion, como es habitual en patos
buceadores, aunque esta caracteristica no es exclusiva ni ubicua en dicho grupo. El
carpometacarpo es notoriamente pequefo, inclusive en comparacién con el humero,
caracteristica habitual en animales no voladores que presentan una reduccién en su

miembro anterior.

En conclusion, todos los materiales asignados a la especie coinciden en tener
caracteristicas propias de un ave buceadora y no voladora, y presentan la forma tipica
y caracteristicas propias de Anatidae, por lo que no se encuentra sustento para nominar

un taxén nuevo.

13.2. Posicion filogenética de la especie y relaciones filogenéticas de

Anatidae

Habitualmente los analisis filogenéticos de Anatidae basados en datos
morfolégicos no coinciden en las relaciones filogenéticas con aquellas obtenidas segun
andlisis basados en datos moleculares. Este es también el caso del analisis filogenético
realizado en el marco de la presente tesis. Dado que la principal fuente de diferencias
entre ambas metodologias es la posicién de los taxones buceadores (ver figuras 7.1 y
7.3), es posible que los agrupamientos obtenidos de los analisis basados en datos
morfoldgicos estén reflejando eventos de convergencia entre dichos taxones. De hecho,
esta tendencia se observa principalmente en los anadlisis parciales, realizados

considerando los caracteres del humero y del fémur, pero desaparece en el caso del
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craneo. Es por esto que de la variedad de analisis explorados, se prefirié utilizar el que
presenta las relaciones filogenéticas de las especies con una filogenia basada en datos
moleculares como marco de referencia. Por este motivo las relaciones obtenidas serian
mucho mas confiables en el caso de la especie Cayaoa bruneti si se conociera el craneo

y no estuvieran basadas exclusivamente en huesos del esqueleto apendicular.

En el anadlisis obtenido en la presente tesis, Cayaoa fue clasificado como un
Oxyurinae basal, dentro de una linea que conduce al resto de los Oxyurinae buceadores.
Otros autores (por ejemplo Worthy 2009) han reconocido una radiacion global de dicho
clado entre el Oligoceno y el Mioceno, con representantes en Oceania, América, Asia y
Europa. No todos estos ejemplares se corresponderian con especies buceadoras, pero
debe destacarse que Cayaoa seria el Unico representante de dicha radiacién que
muestra un grado de especializacién unico al haber perdido por completo la capacidad

de vuelo.

13.3. Masa corporal, carga alar y evolucion de la fisonomia corporal en

Anatidae

La masa corporal estimada en el presente trabajo para Cayaoa bruneti fue de
3,8 Kg, segun el valor mas aceptable de los calculados con distintas variantes de la
ecuacion de Campbell y Marcus (1993), validando cada variante con especies e
individuos de peso conocido con lo cual tendria un peso muy similar al de Tachyeres

leucocephalus.

La carga alar obtenida para Cayaoa bruneti fue de 9,73 g/cm?, es decir que
supera ampliamente el limite esperado para las aves voladoras y la ubica claramente

entre las no voladoras.

En cuanto a la evolucion de la masa y forma corporales dentro del clado, los
grupos hermanos conocidos de Anatidae son aves medianas a grandes y bastante
caminadoras, especialmente en el caso de Anhimidae. Anseranas esta mas relacionado
al ambiente acuatico, aunque al igual que el extinto Presbyornis, ocupa un nicho
bastante costero. Presbyornis tendria un modo de vida muy semejante al de los
flamencos actuales, ya que su morfologia corporal es muy similar. En los Anatidae se

producen varios descensos de masa corporal, en la base de Dendrocygninae, de
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Oxyurinae (aunque hay un gran aumento de masa corporal en la linea hacia Cayaoa) y
a lo largo de Tadorninae-Anatinae, donde el unico aumento de masa corporal dentro de
una tendencia generalizada de descenso es el que lleva a Tachyeres. En el clado hay

un aumento notorio en la linea de Anserinae.

En cuanto a la fisonomia corporal, los Anatidae mas basales, como Dendrocygna
y Anserinae presentan miembros posteriores relativamente largos, con los
tarsometatarsos de mayor tamafo que el fémur. El gran tamafo corporal y la
terrestrialidad hacen que los Anserinae converjan con Anseranatidae y Anhimidae, por
lo que en algunos analisis filogenéticos basados en caracteres morfolégicos quedan en
posicién basal, como es el caso del analisis sin la topologia restringida en la presente
tesis. También en Chloephaga se observan tarsometatarsos elongados y un mayor
tamafio, coincidentes también con una mayor terrestrialidad en los habitos locomotores.
Por otra parte, tanto en Oxyurinae como en Tadorninae-Anatinae (excepto Chloephaga)
se observa una tendencia hacia una mayor relaciéon con el medio acuatico, menores
tamafios y tarsometatarsos mas pequefios, es decir de tamafo igual o menor al del
fémur. El caso de los patos buceadores merece ser discutido en mayor detalle: existe
un conjunto de caracteristicas anatémicas de los miembros posteriores, como el fémur
curvado vy la crista cnemialis cranialis elongada, que identifican claramente a los patos
buceadores y que son compartidas con otras aves buceadoras no Anseriformes (como
Gaviidae y Podicipedidae). Ademas, comparten entre si las proporciones de sus
miembros y las cargas alares elevadas. Este podria ser el motivo de la amplia
convergencia a nivel de caracteres del humero entre los distintos patos buceadores. En
consecuencia, la adquisicidon del habito buceador en los patos conlleva un proceso de
modificacion anatomica que afecta a toda la fisonomia corporal en general. Este
proceso al que hemos denominado de “aythynizacién”, lleva a un aumento de la carga
alar sumado al estrechamiento de la pelvis y al retroceso de los miembros posteriores.
Dicho proceso, en el marco de la biomorfodinamica, podria explicarse como un caso
donde la unidad de seleccion es la forma global. Segun esta perspectiva, el hecho de
que los patos buceadores tengan un vuelo muy rapido (Alerstam et al. 2007) que sin
embargo no utilizan para escapar de los depredadores, se explica como un subproducto
de la seleccion hacia la forma corporal mas apta para el buceo. Explorar los alcances
anatomicos de dicho proceso de aythynizacion es imprescindible para afrontar las
dificultades en la clasificacion filogenética de los patos buceadores y llegar a resultados
mas similares entre las aproximaciones moleculares y las basadas en caracteres

morfoldgicos. En la presente tesis se observa que la configuracion general del hiumero
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y los caracteres craneanos tienen mayor correlacion con las relaciones de parentesco

que con el habito de estas especies.

13.4. Buceo en Cayaoa y Anatidae

El comportamiento buceador no es exclusivo dentro de Anatidae de los patos
clasificados como buceadores, sino que hay un gradiente entre el chapoteo y el buceo
que caracteriza a algunas especies de la familia. Sin embargo, los patos mas
buceadores, que adquieren la mayor parte de sus items alimenticios del bentos,
presentan caracteristicas morfoldgicas conspicuas y facilmente reconocibles (ver
apartado anterior), compartidas en gran medida con otras aves buceadoras por fuera de
los Anatidae. Estas caracteristicas morfo-funcionales descriptas en Cayaoa han sido
claramente identificadas por Noriega et al. (2008) y contrastadas en la presente tesis
mediante otros abordajes metodoldgicos. Ademas, se han descripto caracteristicas
microanatomicas propias de patos y otras aves buceadoras, inclusive presentes en
Tachyeres, ave buceadora que carece de las caracteristicas externas tipicas de otros

buceadores.

Otro parametro habitual en las aves buceadoras es el mayor tamano. En
Anatidae algunas especies buceadoras son de un tamafio mediano a grande, como es
el caso de Cayaoa, Tachyeres, Somateria o Biziura. Sin embargo esta caracteristica no
es exclusiva ni ubicua de los patos buceadores, de hecho los Anatidae de mayor tamafio

no presentan habito buceador, como es el caso de Cygnus.

De las variables recientemente mencionadas, es el tamarfio corporal la que esta
claramente correlacionada con la profundidad a la cual puede sumergirse y el tiempo de
apnea por inmersion (Hasley et al. 2006). También sucede que los patos buceadores de
mayor tamarfo, tanto actuales como extintos, habitan de manera parcial o total en el
ambiente marino, tal es el caso de Biziura, Somateria, Tachyeres, Shiriyanetta,
Chendytes y Cayaoa. En sintesis, Cayaoa era un buceador de aguas marinas costeras
continentales, de tamafo mediano a grande, lo cual permite inferir su potencial

capacidad de mantenerse en apnea por periodos prolongados.
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13.5. Pérdida de vuelo en Cayaoa y Anatidae

Probablemente como la evolucion de cualquier caracteristica, la pérdida de vuelo
en una especie dependa de factores internos y externos. Los factores internos, es decir
aquellas caracteristicas de los organismos heredadas de sus ancestros y por lo tanto
producto de su historia evolutiva, fueron estudiados por Roff (1994), segun quien la
pérdida de vuelo esta altamente correlacionada con la historia evolutiva de un grupo, y
es mucho mas frecuente en grupos de alas pequefias y cargas alares elevadas, como
es el caso de los Anatidae. Segun Livezey y Humphrey (1986), dentro de los Anatidae
las menores cargas alares se hallan en Anserinae, mientras que las mayores cargas
alares se encuentran en los patos buceadores. Estos Ultimos, dadas sus altas cargas
alares, son voladores extremadamente veloces (Alerstam et al. 2007) cuyo vuelo tiene
un alto coste energético. Dado que probablemente el vuelo veloz sea un subproducto
de la evolucion hacia el buceo, las mismas presiones evolutivas que hacen a los patos
buceadores aumentar sus cargas alares podrian provocar tanto el vuelo veloz como la

pérdida de vuelo, si se remueve la presion selectiva que los lleva a volar.

En Anatidae, la mayor parte de los casos de pérdida de vuelo se da en ambientes
de islas. En esos casos la ausencia de depredadores parece ser el factor fundamental
para la pérdida del vuelo en dichas especies, cosa también comun en otros grupos de
aves, particularmente frecuente en Rallidae (Livezey 2003). Sin embargo, la pérdida de
vuelo en Tachyeres, de ambiente continental y con potenciales depredadores
mamalianos y avianos, pone un limite a la posible generalizacién de dicha hipdtesis.
Con los Anatidae buceadores y no voladores fosiles ocurre algo semejante, Shiriyanetta,
Cayaoa y Chendytes son de costas marinas continentales, y posiblemente estuvieran
sometidos a depredadores. En el caso de las especies de Tachyeres, se observa que la
especie voladora, Tachyeres patachonicus, y las poblaciones voladoras de Tachyeres
brachypterus (segun Fulton et al. 2012) son aquellas que habitan lagunas internas, tanto
de la Patagonia continental en el caso de la primera como en las Islas Malvinas en el
caso de la segunda. En ambos casos, dada la inestabilidad ecolégica de las lagunas,
las especies deben migrar de una laguna a otra para sustentarse, mientras que las de
las costas marinas tienen sustento a lo largo de todo el afio. Dado que los ejemplos
fésiles de patos que han perdido el vuelo provienen de costas marinas de continentes y
no de islas, es probable que la falta de necesidad de la migracion sea tan importante o
mas que la falta de depredadores (al ser mas inclusivo en la variedad de ejemplos que

abarca) para explicar la pérdida de vuelo en estos y otros animales.
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13.6. Paleoambiente y tafonomia

Reconstrucciones previas de la Formacion Gaiman (Cione et al. 2010) han
determinado que dicha unidad representa un ambiente marino costero. Este habria
estado principalmente habitado por pinglinos (Acosta Hospitaleche 2004, Cione et al.
2010). Probablemente la existencia de huecos abandonados creados por los pingliinos
para anidar le sirvieran a Cayaoa como nidos La presencia tanto de adultos como crias
entre los restos de Cayaoa hace suponer que también haya sido un lugar de cria para
la especie, aunque debido a que los patos no suelen ser coloniales, sus restos son

mucho menos frecuentes que los restos de pinguinos.

Las marcas de dientes de predadores en los huesos, indica que Cayaoa tenia
depredadores naturales o al menos sus restos eran objeto de carrofia. Otros potenciales
depredadores son los mamiferos marinos y peces encontrados en dicha formacion. El
elemento morfoldgico clave para determinar el tipo de alimentacion de un gnatostomado
es por supuesto sus quijadas, elementos que estan ausentes en Cayaoa, por lo que la
suposicion mas conservadora y a falta de otra evidencia es que se alimentaba de
moluscos y otros organismos del bentos, al igual que la mayor parte de los patos
buceadores, con la excepcién de Mergus y Mergellus que son cazadores activos de

peces.

La costa donde se asentaba la colonia de pinguinos cuyos nidos también podria
haber utilizado Cayaoa, habria quedado sumergida debido al ascenso eustatico (Cuitifio
et al. 2017). Al avanzar la linea de costa la energia del ambiente habria removido los
restos y seleccionado aquellos mas resistentes. Es asi que la avifauna de la Formacion
Gaiman hoy conocida, consta exclusivamente de especies de huesos densos, como los
de las especies de pinglinos (Palaeospheniscus patagonicus, P. bergiy P. biloculatus)
y Cayaoa. De estas especies se encuentra con mayor frecuencia o de manera exclusiva

los huesos de sus extremidades.
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Contraste de hipoétesis

El presente trabajo de tesis doctoral estaba regido por dos hipotesis principales:

1. Cayaoa bruneti es mas afin a los Tachyerini que a los Anatini buceadores.

2. La propulsién de Cayaoa bruneti durante el buceo se genera exclusivamente
a partir del miembro posterior.

Le primera hipotesis es rechazada. Segun los analisis filogenéticos presentados
en el capitulo 7, los Tachyeres no constituyen una tribu sino una rama de los Anatinae.
Cayaoa resulta ser mas afin a Oxyurinae que a los buceadores del clado Tadorninae-

Anatinae.

La segunda hipétesis no es rechazada, en la presente tesis se evalud la
biomecanica del miembro posterior y su morfologia funcional desde perspectivas
cualitativas y cuantitativas, y en todos los casos se coincidié con que era el miembro
posterior el propulsor durante la inmersion. Sin embargo, los movimientos del miembro
anterior durante el desplazamiento subacuatico son desconocidos, asi como su

potencial participacién en la locomocién superficial o “steaming”.

Perspectivas a futuro

1) La comparacion de los materiales juveniles de Cayaoa bruneti con juveniles
de otros Anatidae debera ser abordada en el futuro para tener una vision mas acabada

de la historia de vida de la especie.

2) El analisis comparativo de la osteosclerosis en Cayaoa bruneti con otras
especies fosiles de Anatidae buceadores y no voladores de las que todavia no se
conocen datos cuantitativos de compactacion ésea, como Shiriyanetta hasegawai y

Chendytes lawi es una actividad pendiente

3) Ampliar el conjunto de caracteres utilizados en el analisis filogenético
permitira verificar mediante datos morfoldgicos las distintas evoluciones del buceo en

los Anatidae, y por lo tanto aumentar la confianza en las resoluciones de las relaciones
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filogenéticas de ejemplares fosiles con habito buceador. También sumar caracteres

moleculares, con el fin de robustecer los resultados obtenidos.

4) Considerando que en los analisis de morfometria geométrica del humero
distinguen claramente a los Anatidae mas basales de los Tadorninae-Anatinae, se
pueden obtener caracteres que expresen esas relaciones geométricas y utilizarlos en
un analisis filogenético. Esta metodologia de obtencion de caracteres podria ser
evaluada para distinguir otros taxa buceadores que tienden a agruparse, como

Gaviidae y Podicipedidae.

5) Aumentar la cantidad de ejemplares de Oxyurinae actuales y fosiles en la
matriz para el andlisis filogenético, con el fin de conocer la historia del buceo en la

subfamilia.

6) Realizar una reconstruccion muscular de los miembros posteriores de

Cayaoa bruneti con el fin de realizar comparaciones con buceadores vivientes.

7) La realizacion de analisis de elementos finitos en el fémur de Cayaoa y otras
aves buceadoras propulsadas por los miembros posteriores permitiran establecer si
algunas caracteristicas morfolégicas, como la curvatura dorsoventral, la compactacion
y forma eliptica de la seccion transversal, evolucionaron en relacion con las distintas

tensiones que afectan al elemento.

8) Realizar analisis de morfometria geométrica con otros elementos ademas de
los utilizados en este trabajo de tesis, inclusive utilizando metodologias de morfometria

geomeétrica en tres dimensiones.

9) Comprender mas profundamente la interaccion de Cayaoa bruneti con el

resto de la comunidad faunistica conocida para la Formacién Gaiman.
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