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“...because the basic organization of the avian body is so closely associated with its
adaptation for flight, a flightless birds is almost a contradiction in terms.”

R.J. Raikow (1985)




Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Indice General

Indice general

Resumen
Abstract

Capitulol. Introduccion
1.1 Que es un “fororraco”?
1.2. Generalidades acerca del marco de estudio
1.3. Objetivos de esta tesis
1.3.1. Objetivo general
1.3.2. Objetivos especificos
1.4. Hipotesis de trabajo
1.5. Desarrollo de la tesis

Capitulo 2. Antecedentes y marco tedrico

2.1. Antecedentes
2.1.1. Propuestas sistematicas previas: Los “Gruiformes” Phorusrhacidae
2.1.2. Los Cariamiformes Phorusrhacidae
2.1.3. Los controversiales “Brontornithinae” y Paleopsilopterus
Brontornis burmeisteri
Paleopsilopterus itaboraiensis
2.1.4. Distribucion estratigrafica y geografica de los Phorusrhacidae

2.2. Estudios paleobioldgicos previos

2.3. Marco teorico
2.3.1. Morfologia funcional y el complejo forma-funcién
2.3.2. Ecomorfologia y aproximaciones “Taxon free”
2.3.3. Mddulos locomotores: bipedalismo, terrestrialidad y cursorialidad

Capitulo 3. Materiales
3.1. Abreviaturas institucionales
3.2. Material estudiado
3.2.1. Especies fosiles
A) Phorusrhacidae
B) Otras aves fosiles
3.2.2. Especies actuales

Capitulo 4: Descripcion osteologica
4.1. Nomenclatura anatomica
4.2. Descripcion
4.2.1. Generalidades del craneo
4.2.2. Ossa cranii
A) Region occipital
B) Region parietal
C) Region paraesfenoidal
D) Region 6tica
E) Ossa laterosphenoidalis
F) Region frontal
G) Zona flexoria craniofascialis
H) Region orbital

v

B N N LY S R S

23
23
23
23
23
30
31

35
35
35
35
36
36
37
37
38
38
38
39
39



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Indice General

4.2.3. Ossa faciei 41

A) Fenestra antorbitalis 41

B) Os maxillare y processus maxillopalatinus 43

C) Pico 43

D) Apertura nasi ossea 44

E) Ossa palati 45

F) Arcus jugalis 46

G) Os quadratum 47
4.2.4 Ossa mandibulae 49
4.2.5. Morfotipos craneanos 50

A) Morfotipo I o “craneo tipo Psilopterinae” 50

B) Morfotipo II o “craneo tipo Terror bird” 51
4.2.6. Pelvis: ossa coxae 53
4.2.7. Morfotipos pélvicos 56

A) Morfotipo I o “pelvis tipo Psilopterinae” 56

B) Morfotipo II o “pelvis tipo Terror bird” 57
4.2.8. Ossa membri pelvici 57

A) Fémur 58

B) Tibiotarso 59

C) Fibula 61

D) Tarsometatarso 61

E) Ossa digitorum pedis 63
Capitulo 5: Posicion Filogenética de los Phorusrhacidae 66
5.1. Contexto filogenético 66
5.2. Analisis cladistico 67
5.3. Resultados: Posicion filogenética 68
5.4. Filogenia intrafamiliar 70
5.5. Discusioén y conclusiones: Cariamiformes 71
Capitulo 6. Estimaciones de tamaio y fuerza de mordida 74
6.1. Altura y postura 74
6.1.1. Resultados 75

6.2. Estimacion de masa 75
6.2.1. Resultados 80

6.3. Tamafio 81
6.4. Fuerza de mordida de los Phorusrhacidae 82
Capitulo 7. Miologia mandibular y apendicular posterior de los fororracos 86
7.1. La factibilidad y la importancia de reconstruir partes blandas 86
7.2. Extant Phylogenetic Bracket (EPB) 87
7.3. Nomenclatura anatémica 89
7.4. Reconstruccion muscular 89
7.4.1. Musculos mandibulares 90

A) M. Adductor mandibulae internus 91

B) M. Adductor mandibulae externus 95

C) M. Adductor mandibulae posterior 97

D) M. Constrictor internus dorsalis 97

E) M. Abductores 99
7.4.2. Musculos del complejo apendicular posterior 100



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Indice General

A) Musculos extensores de la cadera (articulacion pelvis-fémur) 102

B) Musculos flexores de la cadera (articulacion pelvis-fémur) 104

C) Musculos extensores de la articulacion fémur-tibiotarso 105

D) Musculos flexores de la articulacion fémur-tibiotarso 106

E) Musculos extensores de la articulacion tibiotarso-tarsometatarso 107

F) Musculos flexores de la articulacion tibiotarso-tarsometatarso 108

G) Musculos de los dedos 108
G.1) Musculos extensores de los dedos 109
(G.2) Musculos flexores de los dedos. 109

7.5. Discusién y conclusiones 110
Capitulo 8. Caracterizacion del aparato tréfico de los fororracos 115
8.1. Analisis de la quinesis en los Phorusrhacidae 116
8.1.1. Quinesis aviana 116
8.1.2. Aquinesis en Phorusrhacidae 118

A) Anatomia 118

B) Modelo mecanico del craneo de los fororracos 121

8.2. Analisis biomecanicos 122
8.2.1. Anadlisis de Elementos Finitos (FEA) 122
8.2.1.a. Introduccion al FEA 122
8.2.1.b. FEA aplicada a fororracos 125
Modelado 125
Analisis 126
Resultados 128
8.2.2. Mecanica mandibular: brazos de momento 128
Metodologia 129
Resultados 131

8.3. Discusion y conclusiones 132
8.3.1. Aquinesis 132
8.3.2. Evolucion de la aquinesis en los fororracos 137
8.3.3. FEA 138
8.3.4. Brazos de momento 139
8.3.5. Comportamiento depredador 140
Capitulo 9. Morfometria 142
9.1. Introduccion al enfoque cuantitativo 142
9.2. Morfometria clasica: medidas 143
9.2.1. Métodos 143
9.2.2. Anélisis y resultados 146

A) Diversidad locomotora: Gréafico ternario 146

B) Analisis de componentes principales (PCA) 147
Fémur 147
Tibiotarso 148
Tarsometatarso 149
Miembro posterior 150
Indices del miembro posterior 150

C) Analisis discriminantes 151
Tarsometatarso 151
Miembro posterior 152

9.3. Morfometria geométrica 153

Cc



Federico J. Degrange

9.3.1. Método
9.3.2. Anélisis y resultados
A) Craneo
Neurocraneo dorsal de fororracos
Neurocraneo lateral de fororracos
Craneo dorsal
Créaneo lateral
Craneo lateral de aves carnivoras
Esplacnocraneo
Pico
B) Pelvis
Pelvis Dorsal
Pelvis Lateral

9.4. Discusién y conclusiones
9.4.1. Craneo y diversidad tréfica
9.4.2. Miembro posterior y locomocion
Habito locomotor y uso del sustrato
Proporciones del miembro
PCA y anélisis discriminantes
Morfometria de la pelvis

Capitulo 10. Conclusiones finales
10.1. Vuelo
10.2. Locomocion terrestre
10.3. Relacion depredador-presa y el comportamiento
depredador de los fororracos
10.4. Ecomorfos
10.5. Los fororracos y la division de nichos troficos
10.6. Contraste de hipotesis

Perspectivas
Referencias bibliograficas

Tesis Doctoral
Indice General

154
157
157
157
157
158
158
159
160
160
161
161
162
162
162
165
165
167
168
170

173
173
175

177
180
181
182

186
188



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Resumen

Resumen

Los Phorusrhacidae comprenden uno de los grupos de aves mas caracteristicos y
diversos del Cenozoico sudamericano. Son considerados como depredadores
dominantes en las cadenas troficas durante el periodo de aislamiento acaecido en
Sudamérica durante el Cenozoico, rol que habrian compartido con los marsupiales y
cocodrilos terrestres. Su pico alto, angosto y largo terminado en gancho es un rasgo
exclusivo. Sin embargo, no es su Unica caracteristica peculiar. A diferencia del resto de
las Neornithes, los fororracos perdieron la capacidad de flexionar el pico dorso-
ventralmente (una cualidad conocida como quinesis aviana). Esta inmovilidad craneana
denominada aquinesis no es conocida en otras aves depredadoras y constituye sin dudas
un rasgo derivado de este clado.

Se estudiaron las 19 especies consideradas originalmente como fororracos y se
analizaron todos los materiales de Phorusrhacidae depositados en museos nacionales e
internacionales. Aplicando técnicas modernas de morfometria geométrica y clésica,
biomecénicas y reconstruccidon muscular en un contexto filogenético apropiado, se realizd
la descripcion cuantitativa y cualitativa del disefio del craneo (como expresion de la
manera en que se adquiere y manipula el alimento) y del complejo apendicular posterior
(como relevante en la locomocion). Se analizé el funcionamiento del craneo a partir de un
andlisis quinético y de un analisis de elementos finitos que sent6 las bases para interpretar
la estrategia de caza de estos animales.

Considerando todas las lineas de evidencias puede sostenerse que el disefio del
craneo, particularmente la forma tan singular del pico y la rigidez craneana ligada a la
aquinesis, son en conjunto muy apropiados para matar presas. El craneo tiene un disefio
apropiado para ejercer poderosas fuerzas de mordida y golpes verticales y precisos
contra posibles presas, pero no para resistir fuerzas laterales y de torsion en tanto serian
potencialmente perjudiciales. La reconstruccion muscular, la aquinesis y los analisis
biomecanicos del craneo y de la musculatura adductora mandibular de los fororracos
muestran que el aparato trofico estd optimizado para la fuerza a expensas de la
velocidad. Se interpreta que la captura y manipulacion de las presas consistiria en la
abertura répida de la boca, sometimiento a partir de golpes verticales de la cabeza,
inmovilizacion de la presa con una fuerza de mordida poderosa evitando cualquier

esfuerzo lateral o de torsion que pudiese ser ocasionado por los movimientos de la
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misma. Finalmente, desmembramiento y desgarro de la presa utilizando el gancho del
pico mediante movimientos de direccién craneocaudal (pullback).

En cuanto al complejo apendicular posterior, los fororracos poseen atributos
morfologicos que pueden ser asociados inequivocamente a una locomocion cursorial: la
pelvis alta y elongada postacetabularmente, con un antitrochanter muy desarrollado, el
tibiotarso y tarsometatarso alargados, el alto desarrollo de las cristae cnemialis del
tibiotarso, tres digitos relativamente cortos dirigidos hacia adelante y la posicion
elevada de un digito que no toma contacto con el suelo. Estas caracteristicas, junto al
fuerte desarrollo de la musculatura extensora, sefialan el habito locomotor terrestre y
resaltan también la capacidad cursorial de estas aves. En términos de hdbito de vida, los
caracteres del médulo locomotor posterior indican una técnica de deteccion de presas
mediante desplazamiento lento (caminar) y una técnica de captura basada en la
persecucion activa de las presas (cursorialidad). Esta ultima evidenciada por una alta
capacidad de maniobrabilidad que los facultaba para poder perseguir a sus presas
durante lapsos prolongados e incluso empleando movimientos esquivos.

La evidencia morfologica analizada en esta tesis permite discriminar dos
patrones morfoldgicos tanto para el crdneo como para la pelvis: el tipo “psilopterino” y
el tipo “terror bird”. Sin embargo, estos dos morfotipos habrian tenido un
funcionamiento muy similar. Si bien el tipo “terror bird” podria considerarse como una
especializacion evolutiva, la forma y funcion de ambos complejos (tréfico y
apendicular) evidencian que las facultades de ambos morfotipos son la de golpear y
correr respectivamente, por lo cual se infiere que el rol bioldgico es la adaptacion a un
tipo de caceria muy particular, persiguiendo y matando a picotazos. En otras palabras,
todos los fororracos son similares desde el punto de vista ecomorfolégico y
desempefiaban el papel de activos depredadores cursoriales.

En los depredadores, la masa corporal esta fuertemente ligada a la seleccion de
la presa: cuanto mayor sea el depredador, mayor podra ser el tamafio de sus presas
potenciales. Las presas disponibles dependen de las relaciones de masa y del
comportamiento tanto del depredador como de la presa, con la fuerza de mordida
jugando un papel secundario. La morfologia del pico de los fororracos y el alto valor de
stress calculado para esfuerzos laterales parecen indicar que presas de gran tamafo
podrian ser perjudiciales. En tanto las aves no pueden utilizar los miembros anteriores
para manipular sus presas y s0lo dependen del accionar de la cabeza, cuello y patas,

puede inferirse que los fororracos consumian presas de menor tamafio que ellos mismos.
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Es posible asumir una reparticion de nichos respecto al tamafio de las presas entre
fororracos de diferentes tallas. Las presas mas pequeiias como los roedores podrian
haber sido devoradas por los Psilopterinae; los mamiferos con masas de hasta 10 o 20
kg estarian al alcance de los Patagornithinae, mientras que los de mayor masa y talla
serian posibles presas de los Mesembriornithinae y Phorhusracinae que probablemente
podrian perseguir y matar animales de hasta 100-130 kg. Formas de kilaje superior
probablemente eran inaccesibles a los fororracos.

La ejecucion de esta tesis doctoral representa una importante tentativa para
unificar mejor los campos de la anatomia, la morfologia funcional y la ecologia y
completar la informacion acerca de los Phorusrhacidae, pretendiendo integrar estudios
funcionales, biomecénicos, ecomorfoldgicos y paleontologicos en un marco filogenético

adecuado para evaluar hipdtesis sobre el rol depredador de estas aves.
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Abstract

The Phorusrhacidae comprises one of the most characteristic and diverse groups
of birds of the South American Cenozoic. They are considered as dominant predators in
the trophic chains during the isolation period occurred in South America in the
Cenozoic, a role that they have shared with marsupials and terrestrial crocodiles. Its
high, narrow and long beak that ends in a hook is an exclusive feature; however it is not
its only peculiar characteristic. Unlike the rest of the Neornithes, phorusrhacids lost
their capacity to dorso-ventrally flex their beak (quality known as avian kinesis). This
cranial immobility called akinesis is unknown in other predator birds and doubtless
constitutes a derived feature of this clade.

The 19 species originally considered as phorusrhacids were studied and all the
Phorusrhacidae materials, housed in national and international museums, were analyzed.
A quantitative and qualitative description of the skull design (as an expression of how it
acquires and manipulates food) and the posterior appendicular complex (as relevant in
the locomotion) was made. This was accomplished using modern techniques of classic
and geometric morphometry, biomechanics, and muscle reconstruction in a proper
phylogenetic context. We analyzed the skull performance from a kinetic analysis and
finite element analysis which set the basis for interpreting the hunting strategy of these
animals.

Considering all the lines of evidence together, it can be argued that the design of
the skull, particularly the singular shape of the beak and the skull rigidity linked to
akinesis, are, as a whole, well suited to kill. The skull is well designed to exert powerful
bite forces and accurate vertical strikes against potential prey rather than to resist lateral
and torsion loadings as they would be potentially harmful. The muscle reconstruction,
the akinesis, and the biomechanical analysis of the skull and of the mandibular adductor
muscles of the phorusrhacids show that the trophic apparatus is optimized for strength at
the expense of speed. It is interpreted that the capture and manipulation of prey would
consist in the quick opening of the mouth, submission from vertical strokes of the head,
immobilization of the prey with a powerful bite force preventing any lateral or torsional
effort that might be caused due to its movement. Finally, dismemberment and tear of the

prey using the hook of the beak by pullback movements.
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As for the posterior appendicular complex, the phorusrhacids have
morphological attributes that can be unequivocally associated with cursorial
locomotion: a high and elongated postacetabularly pelvis, with a highly developed
antitrochanter, elongated tarsometatarsus and tibiotarsus, the high development of the
cristae cnemialis of the tibiotarsus, three relatively short digits directed forward and the
elevated position of a digit that does not make contact with the ground. These features,
together with the strong development of the extensor muscles, indicate the terrestrial
locomotor habit and also highlight the cursorial ability of these birds. In terms of
lifestyle, the posterior locomotor module characters indicate a technique for detecting
prey by slow moving (walking) and a capture technique based on the active pursuit of
prey (cursorial). The latter evidenced by high maneuverability that empowered to
pursue their prey for long periods and even using elusive movements.

The morphological evidence analyzed in this thesis allows to discriminate two
morphological patterns for both the skull and the pelvis: the “psilopterine” type and the
“terror-bird” type. However, these two morphotypes may have had a very similar
performance. While the "terror bird" could be considered as an evolutionary
specialization, form and function of both complexes (trophic and appendicular) show
that the capacities of both morphotypes is to hit and to run, respectively, so it is inferred
that the final biological role is the adaptation to a very particular type of hunting,
chasing and killing using their beaks. In other words, all phorusrhacids are similar from
the ecomorphological point of view and played the role of active cursorial predators.

In predators, body mass is strongly linked to the prey selection: the larger the
predator, the greater will be the size of potential prey. Available prey depends on the
mass ratios and the behavior of both the predator and the prey, with bite force playing a
secondary role. The morphology of the phorusrhacid beak and the high value of stress
calculated for lateral forces suggest that large prey could be harmful. While birds cannot
use the forelimbs to manipulate their prey and only depend on the actions of the head,
neck and hindlimbs, it can be inferred that the phorusrhacids consumed prey smaller
than themselves. It is possible to assume a distribution of niches on the size of prey
between phorusrhacids of different sizes. The smaller prey such as rodents could have
been eaten by Psilopterinae; mammals with masses up to 10 or 20 kg would be available
to Patagornithinae while those of greater mass and size would be potential prey of

Mesembriornithinae and Phorhusracinae, who probably could chase and kill animals
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that weight up to 100-130 kg. Forms of higher body masses were probably inaccessible
to phorusrhacids.

The execution of this thesis represents an important attempt to a better
unification of the anatomy, functional morphology and ecology fields, and to complete
the information about the Phorusrhacidae, trying to integrate functional, biomechanical,
ecomorphological and paleontological studies in a phylogenetic framework suitable for

testing hypotheses about the predatory role of these birds.

\
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Capitulo 1. Introduccion

Desde sus primeros descubrimientos a finales del siglo XIX, los taxones
incluidos en la familia Phorusrhacidae llamaron la atencién por el gran tamafio de
algunos de estos animales y la estructura del pico terminado en gancho. A partir de esta
imagen se enraizo en la bibliografia la idea que eran aves depredadoras violentas y
sanguinarias a tal nivel que Larry G. Marshall en 1978 las nominé “terror birds”. De
esta manera, la imagen que popularmente se asocia a un fororraco es la de un “terror
bird” (Figura 1.1). Lo cierto es que los fororracos incluyen formas de grandes
dimensiones, pero también de mucho menor porte. Los representantes mas pequenos
(algunos con aproximadamente 90 centimetros de altura) no constituyen aquello que en
términos populares es un ave del terror.

Los fororracos comprenden uno de los grupos de aves mas caracteristicos y
diversos del Cenozoico sudamericano. Son considerados como uno de los depredadores
dominantes en las cadenas troficas del Cenozoico sudamericano (Ameghino, 1895;
Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Kraglievich, 1940; Tambussi y Noriega, 1996;
Alvarenga y Hofling, 2003; Chiappe y Bertelli, 2006; Alvarenga et al., 2011). Durante
la mayor parte del tiempo en que se registran los Phorusrhacidae, esto es del Eoceno al
Pleistoceno, América del Sur permaneci6 aislada del resto de los continentes y estaba
habitada por una fauna muy particular: entre las aves la funcion de carniceros era
ocupada fundamentalmente por los fororracos y entre los no-avianos la desempenaban
marsupiales y reptiles mientras que los herbivoros (como en el resto del mundo) eran
mamiferos placentarios. Los marsupiales tendieron a estar representados por formas
grandes como los Borhyaenidae, mientras que los reptiles por los cocodrilos terrestres
(Tambussi, 2011). Los ultimos posiblemente habitaran ambientes forestados mientras
que los grandes fororracos lo hacian en ambientes mas abiertos. Las Américas se
conectaron hace aproximadamente 3 millones de afios con el surgimiento del istmo de
Panama y los fororracos son uno de los ejemplos de fauna que se desplazo del sur al
norte participando del Gran Intercambio Bidtico Americano (e.g., MacFadden et al.,
2007). Los carnivoros placentarios por su lado se desplazaron hacia América del Sur.
No es facil de entender si los fororracos fueron los competidores directos con estos
ultimos o si la diversidad estaba declinando por otras razones por ejemplo ambientales,

pero lo cierto es que los fororracos declinan en diversidad hacia el Plioceno. Sus ultimos
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registros en América del Sur datan del Pleistoceno (Tambussi et al., 1999, Alvarenga et

al., 2010; Montenegro et al., 2010).

1.1. ;Qué es un fororraco?

Los fororracos (=Phorusrhacidae) son aves Cariamiformes extinguidas con
miembros posteriores alargados, pelvis angostas, miembros anteriores reducidos y
especialmente craneos llamativamente grandes, dotados de un pico alto, angosto y largo
terminado en un gancho.

Incluyen a los psilopterinos de pequeio porte y a los “terror birds”. Se
caracterizan por su habito depredador con gran capacidad cursorial y escasa o nula
capacidad de vuelo. Numerosos caracteres son comunes a todos ellos: la presencia de un
paladar completamente desmognato, una articulacion basipterigoidea con procesos en el
rostrum parasphenoidale y sobre el os pterygoideum, ausencia de processi uncinatum
en las costillas, reduccion del processus acrocoracoideus y procoracoideus del os
coracoideum, la presencia de un processus flexorius del himero muy desarrollado y un
hypotarsus de contorno triangular cuando se lo observa en vista caudal. Su pico alto,
angosto y largo terminado en gancho es un rasgo exclusivo, que no esta presente en
ninguna otra ave, sea fosil o actual. Si algo hace referencia inequivoca a los fororracos
es la morfologia de su pico. Sin embargo, no es la Gnica caracteristica peculiar que
tienen. A diferencia del resto de las Neornithes, los fororracos perdieron la capacidad de
flexionar el pico dorso-ventralmente (una cualidad conocida como quinesis aviana).
Esta inmovilidad craneana denominada aquinesis no es conocida en otras aves
depredadoras. La aquinesis sumada a la forma tan singular del pico son en conjunto

muy apropiados para matar.

1.2. Generalidades acerca del marco de estudio

Hay una fuerte tendencia a correlacionar la morfologia y su uso potencial,
aunque elucidar adecuadamente la manera en que este acoplamiento actla, depende en
ultima instancia de las posibilidades de encontrar andlogos biologicos vivientes y/o la
modelizacion mecénica. No se reconocen analogos para estas aves y los eventos
cladogenéticos de diferenciacion parecen haber sido muy distantes, por lo cual la
adjudicacioén de modos de vida en general y mds en particular de roles troficos se ven

seriamente restringidas.
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La morfologia del craneo se encuentra relacionada por una parte con la
biomecanica y energética de la alimentacion y, por otra parte, con otros aspectos
ecoldgicos y etologicos. Estos tltimos estdn intimamente relacionados con la seleccion
de habitat y con la conducta que despliega el animal durante la captura y seleccion de
alimento, por lo cual indudablemente tiene relevancia su capacidad de locomocion. La
especializacion morfologica y de la manipulacion de las presas puede proveer a algunos
depredadores de los recursos alimentarios que pudieran ser inaccesibles a otras especies
de habitos relacionados. Como consecuencia, puede producirse una particion de nichos,
dislocacion de caracteres y diversificacion evolutiva. De hecho, hay un precedente
fuerte para predecir la relacion entre la morfologia y su uso potencial (Wainwright,
1991; Wainwright y Reilly, 1994). Sin embargo, elucidar las causas de este
acoplamiento depende, en ultima instancia, de las posibilidades de relacionar
morfologia con ecologia a través del funcionamiento (Huey y Stevenson, 1979; Arnold,
1983; Emerson y Arnold, 1989; Wainwright, 1991).

El uso del recurso esta ligado funcionalmente a la abundancia y distribucion de
las especies. Consecuentemente, el conocimiento de la relacion entre fenotipo y
capacidad de alimentacién puede aumentar la posibilidad de predecir patrones de
abundancia y distribucién de especies (Mittelbach, 1984; Mittelbach y Osenberg, 1994).
Asimismo, el conocimiento de los mecanismos morfologicos de un organismo y de sus
requerimientos ecologicos basicos permite inferir apropiadamente qué rol desempefiaria
ese disefo en el sistema.

Con este contexto, se plantea una estrategia de andlisis sustentada en la
integracion de estudios funcionales, biomecéanicos y ecomorfologicos para enunciar
hipdtesis sobre patrones troficos y de locomocion en los fororracos e inferir patrones
conductuales en los ecosistemas de los que formaban parte. De esta manera, la
descripcion cuantitativa y cualitativa del disefio del craneo (como expresion de la
manera en que se adquiere y manipula el alimento) y del complejo apendicular posterior

CAP (como relevantes en la locomocion) es central a la investigacion propuesta.

1.3. Objetivos de esta tesis
La ejecucion de esta investigacion representa una importante tentativa para
unificar mejor los campos de la anatomia, la morfologia funcional y la ecologia y

completa la informacion sobre los Phorusrhacidae, un grupo peculiar de aves fosiles
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tipicamente sudamericano que ocuparon los niveles mas altos de las cadenas tréficas del
Cenozoico.
1.3.1. Objetivo general
Este proyecto pretende integrar estudios funcionales, biomecénicos,
ecomorfoldgicos y paleontologicos en un marco filogenético adecuado para evaluar
hipoétesis sobre el rol de los Phorusrhacidae en los ecosistemas cenozoicos.
1.3.2. Objetivos especificos
» Reconstruir las principales masas musculares relacionadas con la quinesis
craneana y complejo apendicular posterior.
» Caracterizar el aparato tréfico de los fororracos e inferir su habito trofico.
» Correlacionar los habitos troficos con la capacidad locomotora e identificar
ecomorfos.
» Establecer el rol de los fororracos en las cadenas troficas y las posibles
relaciones depredador-presa que pudieran haberse establecido en los ecosistemas

terrestres cenozoicos sudamericanos principalmente del Mioceno patagénico.

1.4. Hipétesis de trabajo
H1. Los Phorusrhacidae exhiben tres patrones morfolégicos dados por el
desarrollo diferencial muscular y 6seo del craneo y del complejo apendicular
posterior.
H2. Los patrones morfoldgicos y funcionales encontrados se corresponden con
aquellos de aves de reconocidos habitos carnivoros.
H3. Los Phorusrhacinae, Patagornithinae, Mesembriornithinae y Psilopterinae
son capaces de desarrollar desplazamientos veloces tipicos de aves cursoriales y
depredadoras.
H4. La graviportalidad se restringe a Phorusrhacidae de masas corporales
grandes (mayores a 200 kg.) y habitos necrofagos.
H5. En ninglin momento del Cenozoico ni en ningln lugar se verifica la
coexistencia de los tres ecomorfos propuestos por Tonni (1977).
H6. Los Phorusrhacidae muestran una tendencia al incremento de tamafio y a la
terrestrialidad.
H?7. Solo los Phorusrhacinae habrian sido capaces de manipular presas del

tamafio del mamifero Paedotherium.
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1.5. Desarrollo de la tesis

La presente tesis se desarrolla en 10 capitulos. Los capitulos 6, 7, 8 y 9 incluyen
las conclusiones parciales que se analizan en conjunto en el capitulo 10.

En el capitulo 2 se presentan los antecedentes tanto paleobiologicos como
sistematicos. También se desarrolla in extenso el marco teorico especifico que
comprende el estudio del complejo forma-funcion y la ecomorfologia.

En el capitulo 3 se enumeran los materiales y colecciones estudiadas.

El capitulo 4 se dedica a la osteologia del craneo y de los elementos del
complejo apendicular posterior (pelvis, fémur, tibiotarso, fibula, tarsometatarso y
digitos).

En el capitulo 5 se analizan las relaciones filogenéticas de los Phorusrhacidae en
un marco comparativo amplio a fin de enmarcar las reconstrucciones musculares
utilizando EPB (Extant Phylogenetic Bracket).

En el capitulo 6 se estiman el tamafio corporal, la altura, la postura y la fuerza de
mordida de los fororracos.

En el capitulo 7 se realiza la reconstruccion de los mtisculos mandibulares y del
complejo apendicular posterior de los fororracos bajo la aproximacion metodologica del
EPB.

En el capitulo 8 se caracteriza el funcionamiento del craneo de los fororracos,
analizando la estructura y los mecanismos actuantes sobre y en el craneo.

En el capitulo 9 se analiza cuantitativamente el craneo y complejo apendicular
posterior de los fororracos, aplicando morfometria geométrica al craneo y pelvis. Los
miembros posteriores se estudian mediante técnicas multivariadas aplicadas a medidas
lineales e indices.

En el capitulo 10 se presenta la discusion y conclusiones finales acerca de la

locomocion, habito trofico y posible division de nichos de los fororracos.
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Capitulo 2. Antecedentes y marco tedrico

2.1. Antecedentes

2.1.1. Propuestas sistematicas previas: Los “Gruiformes” Phorusrhacidae

En 1887, Florentino Ameghino da a conocer una mandibula proveniente de la
Formacion Santa Cruz que asignoé a un edentado y la nomin6d Phorusrhacos
longissimus, estableciendo la familia “Phororhacosidae” (término que luego enmendo
como Phororhacidae) en 1889. Luego, en 1891 da a conocer un resto de premaxila
proveniente de la misma zona y que nomina 7o/modus inflatus, al que también reconoce
como un mamifero edentado con afinidades con Phorusrhacos y que posteriormente el
mismo Ameghino reubica en este género (Ameghino 1891b). Mas tarde ese mismo afio,
basandose en hallazgos mas completos encontrados por su hermano Carlos, reconoce la
naturaleza aviana de ambos taxones, resaltando que son aves muy peculiares. Moreno y
Mercerat (1891) de forma simultdnea dan a conocer nuevos géneros de fororracos
reconociéndolas como carenadas y ubicandolas en el orden Stereornithes. Dividen al
orden en las familias Stereornithidae, Darwinornithidae, Dryornithidae y
Brontornithidae. Para ellos los Stereornithes presentan relaciones con “los Herodiones,
Accipitres y Anseres” (i.e., Ciconiiformes, Falconiformes y Anseriformes). En una
publicacion de Diciembre de 1891 Ameghino describe a Pelecyornis, reubicando a los
fororracos dentro las Ratitae sobre la base de su supuesta incapacidad para el vuelo, idea
que reafirma en sucesivas publicaciones (1895 y 1899) y seguida por Lydekker (1893).
Sin embargo Andrews (1896, 1899), estudiando un material muy completo de
Patagornis marshi (=Tolmodus inflatus), relaciona a los fororracos con los Cariamidae,
un grupo de aves sudamericanas fundamentalmente terrestres en el cual se incluyen las
chufas vivientes (Cariama cristata y Chunga burmeisteri). Esta propuesta es aceptada
por todos los autores siguientes. Debido a su relacion con los Cariamidae y de éstos con
los Gruiformes Bonaparte 1854 o Ralliformes Coues 1884, los fororracos fueron
incluidos en este orden, una propuesta corroborada por Livezey (1998), Mayr (2002),
Agnolin (2009) y Alvarenga et al. (2011) mediante analisis filogenéticos.

Varias de las publicaciones siguientes mostraron una tendencia a seguir los
nombres propuestos por Ameghino por sobre los de Moreno y Mercerat, como es el
caso de Tolmodus (=Phorusrhacos) inflatus (Andrews, 1896, 1899) y de Pelecyornis
(Sinclair y Farr, 1932). Otras por el contrario (e.g. Dolgopol de Saez, 1927) utilizaron
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los nombres originales propuestos por Moreno y Mercerat (1891) para los mismos
taxones. La gran diversidad de nominaciones (en particular, por parte de Ameghino)
basadas en restos no homologos y las diferencias acerca de la posicion de determinados
taxones (véase mas abajo) generaron grandes confusiones acerca de la clasificacion y
sistematica del grupo. Desde los trabajos de Florentino Ameghino ya mencionados,
diferentes autores subsiguientes como Dolgopol de Saez (1927), Patterson y Kraglievich
(1960), Brodkorb (1967), Mourer-Chauviré (1981), Alvarenga y Hofling (2003) y
Agnolin (2009) han propuesto diversos esquemas sistematicos, aunque en todos ellos,
como se sefiald previamente, se los considera como Gruiformes emparentados con los
Cariamidae.

El orden Gruiformes en su acepcion tradicional incluye formas muy
heterogéneas como las tiganas (Eurypygidae), el kagi (Rhynochetidae), las gallaretas,
las pollas y los burritos (Rallidae), las grullas (Gruidae), los trompeteros (Psophiidae),
las avutardas (Otididae) y las chufias (Cariamidae) entre otros. Todas estas aves no solo
son dispares en su morfologia, sino también en sus habitos. Esta altisima diversidad
morfolégica puso en duda su status de grupo natural y de hecho, en las investigaciones
mas recientes, no se las considera como un grupo natural (Mayr y Clarke, 2003; Fain y
Houde, 2004; Cracraft et al., 2004; Fain et al., 2007 y literatura alli citada) sino por el
contrario, se las trata como un grupo polifilético. Este panorama también complica la
posicion filogenética de los Cariamidae y concomitantemente de los fororracos (véase

mas abajo y capitulo 5).

2.1.2. Los Cariamiformes Phorusrhacidae

En base a una propuesta de Van Remsen al South American Classification
Committee (Propuesta 290, aprobada en Octubre de 2007), se acepta que los Cariamidae
pertenecen al orden Cariamiformes Verheyen, 1957, excluyéndolos definitivamente del
orden “Gruiformes”. En esta tesis se propone aceptar la inclusion de los Phorusrhacidae
en este orden Cariamiformes mientras que a nivel intrafamiliar se sigue la propuesta
sistematica de Alvarenga y Hofling (2003) (cf. con Agnolin, 2009) con algunas
modificaciones y actualizaciones. Por ejemplo, se descarta la relacion de Brontornis
burmeisteri y Paleopsilopterus itaboraiensis con los Phorusrhacidae (véase item 2.1.3 y

capitulo 5). El arreglo sistematico adoptado es el que sigue:
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AVES Linnaeus 1758
NEOGNATHAE Pycraft 1900
CARIAMIFORMES Verheyen, 1957
CARIAMAE Fiirbringer 1888
PHORUSRHACIDAE Ameghino, 1899
Incertae familiae
Género Lavocatavis
L. africana Mourer-Chauviré et al., 2011
Subfamilia Physornithinae Agnolin, 2007
Género Physornis Ameghino, 1895
P. fortis Ameghino, 1895
Género Paraphysornis Alvarenga, 1993
P. brasiliensis (Alvarenga, 1982)
Subfamilia Phorusrhacinae Ameghino, 1889
Género Phorusrhacos Ameghino, 1889
P. longissimus Ameghino, 1899
Género Devincenzia Kraglievich, 1932
D. pozzi (Kraglievich, 1931)
Género Titanis Brodkorb, 1963
T. walleri Brodkorb, 1963
Género Kelenken Bertelli et al., 2007
K. guillermoi Bertelli et al., 2007
Subfamilia Patagornithinae Mercerat, 1897
Género Patagornis Moreno y Mercerat, 1891
P. marshi Moreno y Mercerat, 1891
Género Andrewsornis Patterson, 1941
A. abbotti Paterson, 1941
Género Andalgalornis Patterson y Kraglievich, 1960
A. steulleti (Kraglievich, 1931)
Subfamilia Psilopterinae Dolgopol de Saez, 1927
Género Psilopterus Moreno y Mercerat, 1891
P. bachmanni (Moreno y Mercerat, 1891)
P. lemoinei (Moreno y Mercerat, 1891)
P. affinis (Ameghino, 1899)
P. colzecus Tonni & Tambussi, 1988
Género Procariama Rovereto, 1914
P. simplex Rovereto, 1914
Subfamilia Mesembriornithinae Kraglievich, 1932
Género Mesembriornis Moreno, 1889
M. milneedwardsi Moreno, 1889
M. incertus (Rovereto, 1914)
Taxon nuevo A MMP 5050

2.1.3. Los controversiales “Brontornithinae” y Paleopsilopterus

Brontornis burmeisteri. Las relaciones de Brontornis burmeisteri con los
Phorusrhacidae han sido cuestionadas en varias oportunidades (Moreno y Mercerat,
1891; Agnolin, 2007). Esta especie es conocida en base a restos provenientes del

Mioceno de la provincia de Santa Cruz e incluye elementos de los miembros
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posteriores, falanges, vértebras troncales, un cuadrado (os quadratum) muy
fragmentario y principalmente fragmentos mandibulares (Figura 2.1). Moreno y
Mercerat (1891) sefialaron algunas semejanzas de los huesos del miembro posterior con
el cisne Cygnus (Anseriformes Anatidae) y Dolgopol de Saez (1927), incluso, crea un
orden aparte para los géneros Brontornis y Rostrornis (sindnimo junior del primero),
basandose en el grado de divaricacion de las trochlea metatarsi y la forma de las
falanges ungueales. Agnolin (2007) propuso que esta especie esta emparentada con los
Galloanserae y en particular con los Anseriformes. Sin embargo, es destacable que se
trata de un fragmento de cuadrado hallado de forma aislada y cuya asignacion a la
especie es muy cuestionable. La ubicacion de Brontornis dentro de los Galloanserae se
sostiene basicamente por el nimero de condilos presentes en el proceso mandibular
(processus mandibularis) del cuadrado. Agnolin (2007) se equivoca cuando se refiere a
la cantidad de condilos del cuadrado en Paraphysornis, un Phorusrhacidae emparentado
con Brontornis segun Alvarenga y Hofling (2003) y Alvarenga et al. (2011).
Paraphysornis presenta dos condilos como sefiala Alvarenga (1982) y no tres como
senala Agnolin (2007). Mas atin, la ausencia de sinapomorfias para los Phorusrhacidae
en el analisis filogenético de este tltimo autor origina (aunque no la figura) una
politomia entre los fororracos, Paraphysornis y el resto de los taxones cuando se
codifica el os quadratum de Paraphysornis con tres condyli. Aln asi, Brontornis no es
un fororraco sino un Anseriformes fundamentalmente por la morfologia de los
miembros posteriores como resaltan Moreno y Mercerat (1891) y en base al analisis
cladistico realizado en el capitulo 5 de esta tesis.

Paleopsilopterus itaboraiensis. Paleopsilopterus itaboraiensis procede del
Paleoceno superior (Itaboraiense) de Brasil y fue erigida por Alvarenga (1985) en base a
un tarsometatarso derecho muy fragmentario y dos tibiotarsos muy deformados. Este
autor establece que su inclusion dentro de los fororracos Psilopteridae esta sustentada
por la presencia del pons supratendineus del tibiotarso orientado transversalmente al eje
longitudinal. Sin embargo, este rasgo no se encuentra en ningtn otro fororraco (donde el
pons es oblicuo, véase capitulo 4). Mas atin, Alvarenga y Hofling (2003) resaltan que se
diferencia del resto de los Psilopterinae por presentar la eminentia intercotylaris amplia,
redondeada y poco extendida proximalmente. Agnolin (2009) provee una lista de otros
caracteres que establecen la exclusion de este taxon de los Phorusrhacidae y su
inclusién, con muy poco sustento, en la familia europea Idiornithidae. Aqui se prefiere

aceptar la exclusion de Paleopsilopterus de los Phorusrhacidae pero mantenerlo dentro
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del orden Cariamiformes con el estatus de incerti familae. Los argumentos que
sostienen esta decision son el estado fragmentario del material y que gran parte de las

caracteristicas observables en el fosil son compartidas con otros Cariamiformes.

2.1.4. Distribucion estratigrafica y geografica de los Phorusrhacidae

Los Phorusrhacidae se distribuyen desde el Eoceno al Pleistoceno y provienen
de Argentina, Brasil, Uruguay, Estados Unidos de Norte América y Argelia en Africa.

Tonni y Tambussi (1986) destacan la presencia de un Psilopterinae del Eoceno
inferior (Vaquense) de Cafiadon Vaca, Argentina, el cual corresponde al registro mas
antiguo de la familia. Otros registros del Eoceno corresponden a aquellos reportados por
Mourer-Chauviré et al.(2011) quienes dan a conocer el unico registro de un fororraco
para el continente africano, procedente del Eoceno medio de la zona de Gour Lazib y
Acosta Hospitaleche y Tambussi (2005) quienes reportan la presencia de psilopterinos
en el Eoceno tardio de la localidad de Gran Hondonada, Argentina. Sin embargo, la
asignacion de los restos argentinos (un extremo proximal de tarsometatarso derecho y
una falange ungueal) a Phorusrhacidae es cuestionable. Recién a partir del Oligoceno
los Phorurhacidae estan representados por al menos tres subfamilias, dos de ellas en la
Patagonia argentina, Patagornithinae (Andrewsornis) y Psilopterinae (Psilopterus
affinis) y una en Brasil, la de Physornithinae (Paraphysornis). Los Phorusrhacidae
alcanzaron su maxima diversidad en el Mioceno temprano tardio (Santacrucense) donde
se registran hasta cuatro especies conviviendo en una localidad (Degrange et al., en
prensa). Los registros mas recientes de fororracos (Figura 2.2) se encuentran en el
Plioceno temprano de Texas y Plioceno tardio de Florida (Brodkorb, 1963; Chandler,
1994; Baskin, 1995; MacFadden et al., 2007) y en el limite entre el Plioceno tardio y
Pleistoceno temprano (Tambussi et al., 1999) y Pleistoceno tardio (Alvarenga et al.,
2010; Montenegro et al., 2010) de Uruguay.

La mayor frecuencia de restos y diversidad de fororracos han sido hallados en la
Republica Argentina (Figura 2.3) (15 de 18 especies). De Uruguay procede la especie
Devincenzia pozzi (Kraglievich, 1932) ademas de materiales asignados a
Phorusrhacinae (Tambussi et al., 1999) y Phorusrhacidae (Alvarenga et al. 2010;
Montenegro et al., 2010). De Brasil, excluido Paleopsilopterus de los Phorusrhacidae,
solo se conoce la especie Paraphysornis brasiliensis (Alvarenga, 1982). De Florida y

Texas en los Estados Unidos de América del Norte, los Phorusrhacidae se encuentran
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representados por Titanis walleri (Brodkorb, 1963). Finalmente de Argelia en Africa se
describié Lavocatavis africana (Mourer-Chauviré et al., 2011).

Los registros de supuestos fororracos antarticos requieren consideraciones
aparte. Case et al. (1987, 2006) seguidos por Tambussi y Acosta Hospitaleche (2007)
reportan restos de fororracos en la Isla Marambio en Antartida, una asignacién que no
es seguida en esta tesis: ninguno de estos restos procedentes del Eoceno pertenece a la
Familia Phorusrhacidae. Uno de los restos, un fragmento de pico (cast UCR 22175),
presenta surcos laterales que no estan presentes en ningtin fororraco conocido. Mas atn,
recuerda a los Pelecaniformes Pelagornithidae aunque debido a la naturaleza
fragmentaria del resto esta asignacion no puede ser corroborada. Otro de los restos, un
extremo distal de tarsometatarso (cast UCR 22175), presenta la trochlea metatarsi 11
bastante retraida proximalmente y torsionada caudalmente, rasgo que no se corresponde
con las caracteristicas del tarsometatarso de los Phorusrhacidae conocidos. También se
han reportado icnitas pertenecientes a un ave dotada de tres largos dedos anteriores y
que podria pertenecer a una Ratitae o a un Phorusrhacidae (Case et al., 1987). Mas
recientemente Case et al. (2006) dan a conocer el registro de un ave cursora procedente
del Cretacico superior (Maastrichtiano) de la Isla Vega, Peninsula Antartica, y que
corresponderia segun los autores a una forma ancestral a los Cariamidae y
Phorusrhacidae o a un Cariamidae basal. Las afinidades de estos restos no pudieron ser
corroborados. Sin embargo, al menos uno de los especimenes presentados es un
tibiotarso correspondiente a un Sphenisciformes (Tambussi com. pers.).

En base a la evidencia fosil es posible sostener un origen sudamericano de los
Phorusrhacidae con una posterior dispersion a Africa (Mourer-Chauviré et al., 2011) y
mucho mas tardiamente a América del Norte. La primera puede explicarse mediante dos
hipotesis de dispersion (Mourer-Chauviré et al., 2011) y ninguna de ellas incluye la
migracion a través de Norteamérica y Europa: (1) que las formas mas pequefas de
fororracos capaces de realizar vuelos limitados (Tonni, 1977; Tonni y Tambussi, 1988;
Tambussi y Noriega, 1996; Degrange y Tambussi inédito; esta tesis) utilizaran el vuelo
como medio de dispersion o (2) que fororracos no voladores arribaran a Africa durante
el Paleoceno o Eoceno temprano, cuando la distancia entre Brasil y Africa no era muy
extensa y existian numerosas islas, hoy sumergidas (de Oliveira et al., 2008). El
hallazgo de un fororraco en el Eoceno de Africa tiene connotaciones fundamentales para

comprender la evolucion de estas aves. Asumiendo como validas estas rutas de
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dispersion podemos suponer una rapida radiacion pre-eocena del grupo acentuandose
durante tiempos oligocenos.
La dispersion hacia América del Norte habria sido posible posteriormente al

establecimiento del istmo de Panamé durante el Plioceno.

2.2. Estudios paleobiologicos previos

La hipotesis de carnivoria de los fororracos ha sido sostenida por muchos
investigadores (Ameghino, 1895; Andrews, 1896, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Marshall,
1978; Tambussi y Noriega, 1996; Alvarenga y Hofling, 2003; Chiappe y Bertelli, 2006)
en base al gran tamafio de algunos (0,9 hasta casi 3 metros de altura) y,
fundamentalmente, por la morfologia del pico terminada en gancho. Aceptada
indiscutiblemente la carnivoria de los fororracos, se propusieron dos técnicas de caceria:
(1) que habrian utilizado sus miembros posteriores para desestabilizar a sus presas
durante la persecucion o la hipdtesis mas tradicional (2), que habrian utilizado
solamente su pico para matar.

Los cuestionamientos acerca de los roles que habrian desempefnado los
fororracos no son nuevos (Tonni, 1977; Tambussi, 1997; Tambussi y Hoffmann, 1998).
Tradicionalmente se discriminaron tres grupos funcionales (Tonni, 1977): depredadores
cursoriales no voladores (Phorusrhacinae, Mesembriornithinae y Patagornithinae),
depredadores con escasa capacidad de vuelo (Psilopterinae) y carrofieros graviportales
(Brontornithinae -en el sentido de Alvarenga y Hofling, 2003-).

Sin embargo, son pocos los trabajos morfofuncionales realizados en estas aves y
en todos ellos se analiza la morfologia craneana independientemente de los miembros
posteriores y sin mediar en ninglin caso reconstrucciones musculares. Se pueden citar
los trabajos de Tambussi y Hoffmann (1998) realizados sobre el craneo de
Andalgalornis y Devincenzia, donde se estudi6 la resistencia del pico de estas dos
especies y el trabajo de Degrange et al. (2010) quienes estudiaron la morfologia y
biomecanica del craneo de Andalgalornis (dicho estudio constituye parte de esta tesis,
véase capitulo 8).

En cuanto a los miembros posteriores, pueden citarse los analisis biomecanicos
realizados por Tambussi (1997), Blanco y Jones (2005) y Jones (2010). Tambussi
(1997) calcula indices de capacidad atlética (ICA) de algunas especies, concluyendo que
los Mesembriornithinae y Phorusrhacinae eran capaces de realizar movimientos tan

atléticos como Struthio o Rhea. Blanco y Jones (2005) estudiaron tres especies de
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fororracos para las que sugieren que, si bien algunas eran capaces de alcanzar grandes
velocidades (hasta 50 km/h), también podrian utilizar sus miembros para romper huesos
y acceder a la médula (Jones, 2010). Por ultimo, Jones (2010) realiza una
caracterizacion anatomica y biomecédnica mediante el andlisis de vigas de las falanges
ungueales de los fororracos, concluyendo que son lo suficientemente resistentes para
realizar actividades como la reduccion de presas por retencion de las mismas contra el

sustrato.

2.3. Marco tedrico

En la presente tesis se trabajo bajo el marco tedrico de la morfologia funcional y
la ecomorfologia, asumiendo que puede establecerse una fuerte vinculacion entre la
forma y la funcidon que alcanza a desempenar el craneo y el complejo apendicular
posterior (objetos principales del estudio aqui realizado).

El estudio paleobiolégico de los fororracos parte de tres atributos necesarios para
la caracterizacion bioldgica de cualquier animal, actual o extinto: masa corporal, dieta y
locomocion. La masa corporal -y su correlato en el tamafio del cuerpo- es una de las
variables con mayor influencia sobre la anatomia, estructura y funcionamiento de un
organismo (Kardong, 1998; Liem et al., 2001), afectando directamente los
requerimientos mecanicos y fisiologicos (Peters, 1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Wolff,
1991) y sus interacciones con el medio. La dieta de un organismo puede ser
caracterizada a partir del aparato trofico (Vizecaino et al, 1998; Bargo y Vizcaino 2008,
Desojo y Vizcaino, 2009), mientras que el analisis del complejo apendicular posterior
permite hipotetizar el tipo de locomocion o preferencia en el uso del sustrato por parte
de un ave: terrestres (saltadora, caminadora, cursora), arboricolas, nadadoras o
vadeadoras (Zefter et al., 2003).

El habito trofico y locomotor brindan un amplio campo para realizar andlisis
morfofuncionales, los componentes son facilmente separables y pueden estudiarse por
medio de numerosas técnicas y, en el caso de los fosiles, forma y funcion pueden ser
inferidos a partir de la comparacion con parientes cercanos o analogos funcionales

(Wake, 1992).

2.3.1. Morfologia funcional y el complejo forma-funcion
Los intentos de inferir la funcion a partir de la forma involucran disciplinas

tan variadas dentro de la biologia como la ecologia, etologia, sistematica,
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paleontologia y evolucion y representan un intento por entender de forma mas
completa “qué hacen los organismos y como viven” (Lauder, 1995).

La morfologia involucra el estudio de la forma, tamafio y estructura de los
organismos (Koehl, 1996). Incluye la descripcion de los rasgos anatémicos
(estructura y disposicion de las partes) y de los patrones estructurales (como esas
partes se integran para constituir un todo), la comprension del significado de esta
integracion para el desempefio del organismo y el analisis de las posibilidades y
restricciones que implica una morfologia dada para los procesos evolutivos
(Kardong, 1998). Dentro de este campo, la morfologia funcional estudia la relacion
entre la forma y la funcion de un organismo. Desde una perspectiva adaptativa y
evolutiva, se centra en aquellos caracteres anatomicos relevantes para comprender el
funcionamiento de los organismos, sobre la base de informacién biomecanica,
fisiologica, ecoldgica y/o etologica (Hildebrand, 1988), analizando de qué manera la
forma causa, permite o restringe las funciones que puede desempefiar un organismo,
vinculando los aspectos morfolégicos con la funcidén que tales estructuras realizaban,
realizan o podrian realizar. La morfologia funcional desempeina un papel fundamental
en los analisis evolutivos de forma y funcion, ya que proporciona la base
experimental, tedrica y mecéanica para entender la evolucion de caracteres
correlacionados (Morgan, 2009).

Comunmente se asume que existe una estrecha relacion entre la forma y la
funcidn, de manera que la funcioén puede ser predicha a partir de la forma (Radinsky,
1987). Sin embargo, esta relacion resulta ser compleja y la prediccion de una a partir
de la otra no siempre es posible (Lauder, 1995). Pueden cometerse muchos errores si
se asume que una estructura particular esta adaptada a un propédsito particular debido
a que parece obvio o a que es la tinica explicacidon posible o incluso cuando se
extrapola dicha funcién a grupos mas inclusivos (Hildebrand, 1988).

Entonces los analisis morfo-funcionales involucran conceptos como funcion,
forma y rol entre otros. Estos términos han sido muchas veces mal interpretados, debido
a que sus definiciones no eran claras y precisas. Incluso funcion tiene mas de una
acepcion (e.g., Tinbergen, 1963; Dullemeijer, 1974; Zweers, 1979; Lauder, 1986;
1990). Bock y von Wahlert (1965) esclarecen la terminologia relacionada a los analisis

morfo-funcionales y establecen las siguientes definiciones que se aplican en esta tesis:
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Rasgo (feature): cualquier parte o caracteristica de un organismo, pudiendo ser

morfologica, etologica, fisioldégica o bioquimica, entre otras. Se refiere a las
estructuras de un organismo.

Forma (form): se refiere a la apariencia, configuracién y composicién de un
rasgo.

Funcién (function): hace referencia a lo que un rasgo hace o como lo hace.

Incluye las propiedades fisicas y quimicas que derivan de su forma. Puede ser
inferida en condiciones experimentales de laboratorio (Bock y von Wahlert,
1965).

Facultad (faculty): constituye en si mismo el complejo forma-funcion. Resulta de

la combinacion de una forma dada y una funcion particular. Se define como lo
que un rasgo es capaz de hacer en la vida del organismo, evidenciando la
relacion o compromiso que tiene dicho organismo con el ambiente.

Rol biologico (biological role): se refiere a como el organismo utiliza la facultad

durante toda su vida en el contexto de su ambiente. La misma facultad puede
tener multiples roles bioldgicos. De acuerdo con Bock y von Wahlert (1965) y
Bock (1980, 1990, 1994) el rol biologico no puede ser inferido bajo condiciones

experimentales y debe ser observado directamente en el campo.

En un estudio morfo-funcional, los pasos metodolégicos a seguir son la
descripcion de la forma, para luego inferir la funcion e hipotetizar la facultad. Por
ultimo, se especula sobre el rol bioldgico (Cassini, 2011).

Existen varias aproximaciones metodologicas aplicables en los andlisis
funcionales de las formas fosiles: filogenéticas, analogias y biomecanica.

Los métodos filogenéticos se basan fundamentalmente en la comparacion de la
forma fosil con organismos vivos emparentados a fin de poder estudiar y extrapolar la
funcion a partir de la estructura. Se presume que estructuras que son homologas entre
las formas vivientes y el fosil cumplen funciones homologas (Stanley, 1970). Esto
requiere la utilizacion de filogenias y la optimizacion de caracteres entre taxones. Sin
embargo en muchos casos, estructuras homdlogas en taxones cercanamente
emparentados poseen funciones diferentes; por lo tanto, cuanto mas alejados estén los
taxones bajo estudio, mas factible es que la relacion entre estructura y funcion se pierda

(Lauder, 1995).
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Cuando no se disponen de homologias adecuadas, se puede intentar demostrar la
funcion de un rasgo a través de analogos biologicos. Sino se encontrasen disponibles
analogos biologicos, se puede recurrir a la utilizacion de anadlogos mecanicos.

Por ultimo, la biomecénica analiza la interrelacion entre forma y funcion a partir
de los principios de la fisica. La biomecénica no requiere de homélogos vivientes,
andlogos mecanicos o biologicos (Radinsky, 1987), aunque puede utilizarse alguno
como punto de partida. Segiin Lauder (1995), la biomecénica ayuda a entender la

realidad de lo posible.

2.3.2. Ecomorfologia y aproximaciones “Taxon free”

Durante los afios 1950 y 1960, numerosos ecologos trabajando principalmente
en aves, analizaron problematicas relacionadas con la particion de habitat, nicho,
estructura de las comunidades y diversidad entre otros aspectos, tratando de relacionar
estos factores con medidas morfoldgicas simples. Desde esta perspectiva se acuio el
término ecomorfologia (Karr y James, 1975) para englobar estudios donde se examina
la relacion entre la morfologia y el ambiente desde una perspectiva ecoldgica. En la
ecomorfologia el concepto de rol bioldgico desempena un papel fundamental (Bock,
1994) ya que se estudia y analiza la vinculacion existente entre forma y funcion y su
correlacion con el ambiente donde habita un organismo (Wainwright, 1991; Plotnick y
Baumiller, 2000). En otras palabras, estudia la relacion entre la morfologia y el
ambiente (Van der Klaauw, 1948). Es una disciplina de la morfologia que habria
surgido con el mismo Charles Darwin quien estudio la diversidad morfologica del pico
de los pinzones de las Islas Galapagos y la asoci6 con distintos usos del pico. Si bien el
término se uso originalmente para explicar la variacion en la morfologia y fisiologia, la
mayor parte de las aplicaciones hacen referencia a la morfologia.

Los estudios ecomorfologicos pretenden realizar inferencias ecoldgicas a través
de la medicion de la correlacion ecologia-morfologia, mediante la cuantificacion de los
patrones de la variacion morfologica. Finalmente se elucida la relacion funcional entre
morfologia y ecologia a través del comportamiento y performance de un organismo
(Ricklefs y Miles, 1994). En particular se busca relacionar y/o explicar la variacion que
pueda ser atribuida al ambiente, considerada una adaptacion, diferenciandola de aquella
variacion explicada por la historia de un organismo, ya sea ontogenética y/o filogenética
(Cassini, 2011). Se asume que la variacion de la forma del organismo esta

correlacionada con la accion de la seleccion natural y la adaptacion para explicar el
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ajuste al ambiente (Wainwrigth, 1991). Cuando el ambiente impone restricciones a la
morfologia y a la ecologia de los organismos, se puede predecir la relacion entre forma
y funcion (Karr y James, 1975).

Los estudios ecomorfélogicos mas comunes buscan establecer la adaptacion de
la complejidad morfologica de estructuras o sistemas en especies individuales, para
luego comparar estas adaptaciones con otros organismos, sea que estos estén
relacionados o no. Para ello se analiza la morfologia de un rasgo, estudiando su
estructura y forma a través de descripcion o cuantificacion de las mismas (e.g., medidas
lineales, angulares, superficies, etc.) para luego hacer inferencias funcionales
(biomecanicas o fisiologicas). Esto permite hipotetizar el nicho fundamental de un
organismo (i.e., como a través del desempefio de una estructura se puede explotar
potencialmente un recurso). Luego se contrasta con el nicho real a través de las
observaciones de campo que permiten estudiar los roles bioldgicos (Bock, 1994). A
partir de esta parte del estudio se pueden estimar las presiones selectivas que actiian
sobre un organismo, evidenciando la adaptatividad del rasgo en cuestion (Bock, 1980,
1993). El éxito reproductivo (o “fitness”) finalmente permite evaluar definitivamente el
significado adaptativo de cualquier rasgo.

El hecho de poder comparar los rasgos entre especies no emparentadas permite
realizar un aproximacion de tipo “taxon free” (Damuth et al., 1992), que trata de
elucidar el vinculo directo entre las comunidades y factores climaticos, bioticos o
ambientales especificos (Box, 1981, 1996; Damuth et al., 1992; Steffen et al., 1992;
Mclntyre et al., 1999; Eronen et al., 2010). Los analisis taxon free o ecometria se basan
en la idea que la distribucion en una comunidad de un rasgo ecomorfolégico como la
estructura del diente, las proporciones de las extremidades, la masa corporal, la forma
de un garra o cualquier aspecto de la anatomia o fisiologia puede ser medido a través de
un subconjunto de los organismos de una comunidad. Independientemente del espacio y
del tiempo, los rasgos son los medios por los cuales los organismos interactian con su
medio ambiente, bidtico y/o abidtico. La ecometria mide estas interacciones al
focalizarse en rasgos facilmente cuantificables y cuya estructura estd estrechamente
relacionada con su funcion, la cual interactia directamente con el medio ambiente local
(Eronen et al., 2010). En el tiempo los rasgos evolucionan, asi como su relacion
funcional con el medio ambiente. El enfoque ecométrico proporciona un mecanismo
fructifero para vincular los datos a través de la escala temporal y espacial ya que los

rasgos puede ser separados de los taxones especificos, permitiendo el mapeo de la
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distribucion de los mismos a través del tiempo y espacio, independientemente de la
evolucion o extincion.

Los métodos estadisticos aplicados en estudios ecomorfolégicos son muy
variados, aunque se basan fundamentalmente en la aplicacion de métodos univariados y
multivariados a fin de posicionar una especie en un morfoespacio. En el caso de las aves
varios trabajos han tratado de examinar la correlacion de la morfologia con factores
ecologicos, incluyendo formas tropicales frugivoras (Karr y James, 1975), aves de
matorral (Ricklefs y Travis, 1980), aves insectivoras de pastizal (Leisler y Winkler,
1985), inambues (Degrange y Picasso, 2010), pingiiinos (Acosta Hospitaleche y
Tambussi, 2006) y Passeriformes (Miles et al., 1987; Kulemeyer et al., 2009). La
aplicacion de estos métodos a formas fosiles también se encuentra extendida:
Sphenisciformes (Livezey, 1989; Tambussi y Acosta Hospitaleche, 2008), Anatidae
(Livezey, 1993a), Columbiformes (Livezey, 1993b) y aves rapaces (Hertel, 1995).

Obviamente parte de las variaciones de forma que exhiben los organismos estan
relacionadas al constraint filogenético y es en estos casos donde debe analizarse qué
proporcion de la variacion puede explicarse por ancestralidad comin. Numerosos
métodos y aproximaciones metodologicas conocidos cominmente como “métodos
comparativos” han sido propuestos para alcanzar dicho objetivo (e.g., Felsenstein, 1985;
Garland Jr et al., 1993, 2005; Grafen, 1995; Ackerly, 2000; Giannini, 2003). Sin
embargo, todas ellas han recibido severas criticas (Martins, 2000). Més alla de los
aspectos tedricos de estas metodologias (e.g., el movimiento browniano, la supuesta
evolucion gradual y la igual longitud de ramas), la principal dificultad en su aplicacion
comunmente radica en la ausencia de una filogenia que incluya a todos los taxones
estudiados. Entre otras problematicas se incluye que los contrastes derivados sobre
topologias incorrectas son mas propensos a producir conclusiones erroneas cuando
existe una verdadera relacion significativa entre las variables que se prueban, o que el
uso de filogenias elegidas al azar no es beneficiosa y que en ausencia de informacion
sobre las relaciones evolutivas no es posible en absoluto un analisis filogenético
comparativo. Symonds (2002) establece que “el uso de una filogenia puede no ser tan
importante en un andlisis a niveles taxondmicos superiores ya que los grupos
involucrados estan mas distantes de su antepasado comtin y han experimentado una
considerable evolucion mucho mas independiente” (... using a phylogeny may not be so

important in an analysis at higher taxonomic levels because the groups involved are
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more distant from their common ancestor and will have experienced considerably more

independent evolution, Symonds 2002: 552).

2.3.3. Mddulos locomotores: bipedalismo, terrestrialidad y cursorialidad

Gatesy y Dial (1996) desarrollaron el concepto de médulos locomotores para
explicar el origen y evolucion del vuelo y la diversificacion de los estilos locomotores
de las aves modernas. De acuerdo con estos autores, un modulo locomotor es una
subregion anatdmica del sistema musculo-esqueletario altamente integrada que actua
como una unidad durante la locomocion debido a que consta de controles
neuromusculares independientes.

Los teropodos son formas bipedas y cuentan de un unico modulo locomotor
formado por la cola y el miembro posterior (Gatesy y Dial, 1996). Estas dos estructuras
funcionan al unisono durante la locomocion ya que gran parte de la musculatura
apendicular posterior se originaria en la cola, como ocurre también en cocodrilos
actuales (Gatesy, 1990, 1994). Los miembros anteriores no representan un modulo
locomotor en si, ya que son utilizados para la manipulacion de las presas.

A diferencia de los teropodos que les dieron origen (Ostrom, 1976; Gauthier,
1986), las aves constan de tres modulos locomotores (Figura 2.4): el médulo pectoral o
anterior que incluye los miembros anteriores, el modulo pélvico o posterior que incluye
los miembros posteriores y el médulo caudal que incluye la cola. Gatesy y Dial (1996)
proponen que en la transicion Theropoda-Aves se produjo un desacoplamiento del
miembro posterior y la cola y, luego, la ultima se vincul6 al ala durante el
perfeccionamiento del vuelo. El desacople y desarrollo de la cola represent6 un punto
clave en la evolucion del vuelo de las aves ya que proporciona mayor estabilidad,
evitando el balanceo.

El desarrollo de los médulos locomotores se encuentra influenciado por la
especializacion en el estilo de vida (Figura 2.4). El mayor desarrollo de alguno de estos
modulos puede producir la reduccion de los demas (Gatesy y Dial, 1996) ya que no son
completamente independientes debido a que comparten partes del cuerpo. Por ejemplo,
aves voladoras de alta maniobrabilidad presentan los modulos locomotores anterior y
caudal muy desarrollados, mientras que el miembro posterior se encuentra pobremente
desarrollado. Dial (2003) propuso ademas que el estilo locomotor (dado por el

desarrollo de los modulos locomotores) esta fuertemente vinculado a otros factores
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como masa corporal, grado de maduracion de los pichones y a factores etoldégicos como
construccion de nidos y cuidados parentales.

Las aves vuelan con los miembros anteriores y se mueven en tierra solo con los
miembros posteriores. De hecho, en general, pueden exhibir un excelente desempefio y
movilidad en tierra independientemente de su capacidad de vuelo (Paul, 2002). Debido
a que los miembros anteriores de las aves se han modificado en alas, las aves son
consideradas bipedas obligadas, es decir, cuando se desplazan en tierra lo hacen
unicamente sobre sus miembros posteriores. Son ademas, digitigradas y asumen una
postura erecta de los miembros (Hutchinson y Gatesy, 2000). Esta caracteristica se
encuentra unicamente en las aves y en los Hominidae.

Las aves utilizan sus miembros posteriores para la locomocion de manera muy
diversa, desde un uso muy limitado en aves “hiperaéreas” (i.e., aves cuyo medio
locomotor es fundamentalmente el vuelo) a un uso exclusivo en las aves no voladoras o
terrestres. En estas ultimas generalmente hay un predominio del médulo locomotor
posterior desplazdndose exclusiva o fundamentalmente en tierra; ejemplos son las
Ratitae, los Tinamidae, Galliformes, Cariamidae, Psophiidae y Otididae entre otras.
Justamente, en las aves terrestres, la masa de los miembros posteriores se encuentra
muy desarrollada y son éstos los que actiian como fuente primaria de la locomocion;
mientras que los miembros anteriores, generalmente reducidos, cumplen funciones
menores en la locomocién por vuelos cortos, cortejo o equilibrio durante la carrera,
practicamente sin intervenir durante el desplazamiento.

La méaxima expresion de la terrestrialidad est4 representada por la pérdida total
de la capacidad de volar, un fendmeno que se ha repetido numerosas veces de forma
independiente en la historia evolutiva de las aves (Feduccia, 1999, 2003; Paul, 2002) e
incluye grupos tales como Struthioniformes, Apterygiformes, Dinornithiformes,
Aepyornithiformes, Dromeornithiformes, Anseriformes, Columbiformes y
Cariamiformes, entre otros.

En tierra, las aves pueden desplazarse caminando, corriendo o saltando
(Alexander, 2004; Hutchinson y Gatesy, 2001, Picasso 2010a). Caminar es el andar
lento mientras que saltar o correr representa una locomocion répida, diferenciandose por
la duracion de las fases en las cuales el pie esta en el aire (fase aérea o de balanceo) o en
contacto con el suelo (fase de apoyo) (Hutchinson y Gatesy, 2001). En el caminar, la
fase de apoyo es mas prolongada que la fase aérea, mientras que en la carrera la fase de

balanceo es mas prolongada y en alglin momento ambos pies no contactan con el suelo.
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Saltar es similar a correr, aunque ambos miembros estan en el aire o contactan con el
suelo al mismo tiempo (es decir, se mueven sincrénicamente).

Los miembros anteriores reducidos y los miembros posteriores alargados de los
fororracos indican que son aves terrestres (Ameghino, 1895; Andrews, 1899; Sinclair y
Farr, 1932; Alvarenga y Hofling, 2003; Chiappe y Bertelli, 2006). Muchos autores
sostienen en particular que se trata de aves cursoras (Alvarenga y Hofling, 2003; Blanco
y Jones; 2005; Chiappe y Bertelli, 2006) incapaces de volar (Alvarenga y Hofling,
2003) o capaces de realizar vuelos, aunque sean breves y torpes (Tonni, 1977; Tonni y
Tambussi, 1988; Tambussi y Noriega, 1996; Mourer-Chauviré et al., 2011) en las
formas mas pequenas. Estos aspectos se discuten en el ultimo capitulo de esta tesis.

El habito corredor se conoce como cursorialidad, un término introducido por
Gregory (1912) para referirse a la especializacion a la carrera e incluye formas
estructuralmente modificadas para resistir y alcanzar grandes velocidades (Hildebrand,
1985). El animal que desarrolla carreras se denomina cursor o cursora en el campo de
las aves. Cabe aclarar que este término fue acufiado para los mamiferos cuadrupedos,
aunque su uso se ha extendido a varios grupos, entre los cuales se encuentran las aves.
Los animales cursores son aquellos capaces de correr largas distancias (Gregory, 1912;
Stein y Casinos, 1997) y estan dotados de estructuras y sistemas que le otorgan
estabilidad, propulsion, maniobrabilidad y eficiencia durante la carrera (Hildebrand,
1985, 1988).

El estilo de vida cursorial ha sido poco estudiado en las aves. Se pueden citar los
trabajos de Engels (1938) en el correcaminos Geococcyx; Berger (1952) quien estudia
tres géneros de Cuculidae incluyendo al correcaminos; de Alexander et al. (1979) y
Alexander (1985) en los cuales se caracteriza el habito cursorial de Struthio
(Struthionidae); de Abourachid y Renous (2000) y Abourachid (2001) quienes estudian
la cursorialidad en las Palacognathae; de Abourachid et al. (2005) en el cual se describe
el andar de Cariama (Cariamidae) comparandola con los Tinamidae y por tltimo, el de
Picasso (2010a) quien realiza un pormenorizado estudio de la variacion osteo-muscular
del complejo apendicular posterior de Rhea americana (Rheidae) y su vinculacion con
el habito cursorial durante la ontogenia postnatal.

La especializacion en este tipo de locomocion involucra cambios anatdmicos y
en el modo de andar (Wolff, 1991). Engels (1938), Storer (1971) y Coombs (1978)
listan una serie de caracteristicas tipicas de las formas cursoras, las cuales también se

encuentran en los fororracos:
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Miembros anteriores reducidos
Miembros posteriores alargados en relacion al cuerpo
Mayor alargamiento del tibiotarso y tarsometatarso en relacion al fémur

Tarsometatarso mas alargado que el tibiotarso

VvV V V VYV VY

La musculatura del miembro posterior se concentra en los segmentos mas

proximales

A\

Reduccion (en tamafo y cantidad) de los dedos

A\

Masa corporal 6ptima alrededor de los 50 kg.

Un tibiotarso y tarsometatarso largo tienen como correlato la posibilidad de una
zancada amplia (y concomitantemente un aumento de velocidad); ademas, la
concentracion de la musculatura del miembro posterior en los segmentos mas
proximales disminuye la inercia de la porcion distal (Hildebrand, 1985) y la reduccion
de los dedos reduce la superficie de apoyo sobre el suelo, reduciendo la friccion.

Sin embargo, es destacable que gran cantidad de estas caracteristicas también se
encuentran presentes en aves que no presentan un habito cursorial. Tal es el ejemplo de
las aves vadeadoras como las garzas y flamencos que presentan los tibiotarsos y los
tarsometatarsos alargados (Gatesy y Middleton, 1997; Zeffer et al., 2003). Este es un
aspecto que se discute profundamente en esta tesis.

Finalmente, la cursorialidad ofrece numerosas ventajas (Hildebrand, 1988): los
animales cursores pueden forrajear y alimentarse en areas mas grandes, pueden buscar
mas facilmente nuevas zonas cuando los recursos escasean o durante los cambios
estacionales, los predadores cursores pueden cazar mayor cantidad de presas y las

presas cursoras pueden escapar mas facilmente de los depredadores.
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Capitulo 3. Materiales

3.1. Abreviaturas institucionales

AMNH, American Museum of Natural History, New York, New York, EEUU;
BAR, Museo Asociacion Paleontologica Bariloche, Rio Negro, Argentina; BMNHI,
Natural History Museum, London, UK; CORD-PZ, Museo de Paleontologia de la
Universidad de Cordoba, Cérdoba, Argentina; DGM, Departamento Nacional de
Producdo Nacional, Taubaté, Brasil; FCP, Museo de Paleontologia, Mineralogia y
Arqueologia, Firmat, Santa F¢é, Argentina; FM, Field Museum of Natural History,
Chicago, Illinois, EEUU; MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino
Rivadavia, Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Buenos Aires, Argentina; MM, Museo
Municipal de Ciencias Naturales Punta Hermengo, Miramar, Buenos Aires, Argentina;
MLP, Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; MMP, Museo Municipal de
Ciencias Naturales Lorenzo Scaglia, Mar del Plata, Buenos Aires, Argentina; MNHN,
Museo Nacional de Historia Natural de Montevideo, Montevideo, Uruguay; MPEF-PV,
Museo Paleontoldgico “Egidio Feruglio”, Trelew, Chubut, Argentina; MPM-PV,
Museo Padre Molina, Rio Gallegos, Santa Cruz, Argentina; OUVC, Ohio University
Vertebrate Collections, Athens, Ohio, EEUU; UCR, University of California Riverside,
Riverside, California, EEUU; UF, Florida Museum of Natural History, Gainesville,
Florida, EEUU; YPM-PU, Peabody Museum of Natural History, New Haven,
Connecticut, EEUU.

3.2. Material estudiado
3.2.1. Especies fosiles
A) Phorusrhacidae

Andalgalornis steulleti (Kraglievich, 1931)

MACN Pv 14374, fragmento distal de tarsometatarso izquierdo; MLP 88-1X-20-
16, extremo distal de tibiotarso izquierdo. Phororhacos steulleti Kraglievick, 1931:
MACN Pv 4244, falange 1 de dedo IV. Phororhacos deautieri Kraglievich, 1931:
MACN Pv 6932, fragmento distal de fémur derecho. Andalgalornis ferox Patterson y

! Actualmente el acrénimo BMNH ha sido sustituido por NHMUK (Natural History Museum of United
Kingdom). Debido a que los materiales han sido originalmente referidos como BMNH, en esta tesis se
prefirié conservar la asignacion original a fin de evitar confusiones.
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Kraglievich, 1960: FM-P14357, craneo completo, columna vertebral y pelvis.
Andalgalornis aff. ferox: MACN Pv 6737, tarsometatarso izquierdo y falanges 1 y 2 del
dedo II.

Andrewsornis abbotti Patterson, 1941

FM-P13417, fragmento de craneo y mandibula; FM-P13383, fragmento de
sinfisis mandibular; FM-P14678, fémur izquierdo. ?Andrewsornis abbotti: MLP 59-11-
26-82, extremo proximal de fémur derecho; MLP 59-11-26-83, falange ungueal.

Devincenzia pozzi (Kraglievich, 1931)

FCP-V-R-001, vértebra cervical; MLP 88-1X-20-17, vértebra cervical.
Phororhacos pozzi Kraglievich, 1931: MACN Pv 6554, extremo distal de
tarsometatarso derecho; MACN Pv 6681, falange ungueal del dedo III. Phororhacos
longissimus mendocinus Kraglievich, 1931: MACN Pv 6930, extremo proximal de
fémur derecho. Devincenzia gallinali Kraglievich, 1932: MNHN-M-189, tarsometatarso
derecho. Onactornis depressus Cabrera, 1939: MLP 37-11I-7-8, craneo incompleto y
falanges podales. Onactornis pozzi Brodkorb, 1967: MACN Pv 6681, falange ungueal
del dedo III. ?Onactornis pozzi: MACN Pv 13243, extremo distal de tibiotarso

izquierdo.

Kelenken guillermoi Bertelli, Chiappe y Tambussi, 2007
BAR 3877-11, craneo, tarsometatarso izquierdo, una falange podal fragmentaria

y varios restos indeterminados.

Mesembriornithinae indet.

MACN Pv 12745, fragmento de cintura escapular.

Mesembriornithinae Taxén nuevo A.
MMP 5050, esqueleto completo. Psilopterus sp.: MLP 89-111-20-1, neurocraneo

y fragmentos vertebrales.

Mesembriornis incertus (Rovereto, 1914)
Prophororhacos incertus Rovereto, 1914: FM-P14422, tibiotarso, fibula,

tarsometatarso y falanges podales derechos; MACN Pv 6934, vértebra dorsal, himero,
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fragmento de coracoides, ulna y radio, fragmento de pelvis, extremo distal de

tarsometatarso derecho y tres falanges podales.

Mesembriornis milneedwardsi Moreno, 1889

MLP 20-140, vértebra cervical; MLP 20-141, fragmento de tibiotarso derecho;
MLP 20-142, fibula derecha; MLP 20-170, extremo distal de fémur derecho.
Paleociconia australis Moreno, 1889: MLP 20-87, fragmento distal de tarsometatarso
izquierdo. Hermosiornis milneedwardsi Rovereto, 1914: MACN Pv 5944, esqueleto
parcialmente completo, faltando el craneo. Hermosiornis rapax Kraglievich, 1946:

MMP 155-8S, craneo, fémures, tibiotarso y tarsometatarso derecho.

Paraphysornis brasiliensis (Alvarenga, 1982)
Physornis brasiliensis Alvarenga, 1982: MLP DGM-1418R (calcotipo).

Patagornithinae

MLP 61-IV-6-3, extremo proximal de tarsometatarso derecho.

Patagornis marshi Moreno y Mercerat, 1891

CORD-PZ-1341, fragmento de craneo, escapula derecha, tarsometatarso
derecho, falanges podales y restos fragmentarios; MLP 20-143, fragmento mandibular;
MLP 20-147, fragmento de sinsacro; MLP 20-148, vértebras; MLP 20-151, extremo
proximal de fémur derecho; MLP 20-152, extremo distal de fémur izquierdo; MLP 20-
153, diéfisis de fémur izquierdo; MLP 20-154, extremo distal de tibiotarso derecho;
MLP 20-155, trochlea metatarsi 11l izquierda; MLP 20-157, falange ungueal del dedo
IV; MLP 20-158, fragmento proximal de tibiotarso derecho; MLP 20-164, falange
ungueal del dedo II; MLP 20-184, falange ungueal; MLP 20-189, falange ungueal del
dedo II derecho; MLP 59-XI1-14-14, extremo distal de tibiotarso derecho; MLP 84-III-
9-21, craneo, fragmentos mandibulares, pelvis, fémur izquierdo, ambos tibiotarsos,
fibulas y tarsometatarsos y una falange podal. Phororhacos inflatus Ameghino, 1891:
AMNH 7005, extremo distal de tarsometatarso derecho y falanges podales; AMNH
7009, falanges podales; BMNH-AS516, esqueleto parcialmente completo faltando la
columna vertebral; FM-P13213, esqueleto parcialmente completo (faltando el craneo)
de un juvenil; MLP 20-122, neurocraneo. Phororhacos sp.: AMNH 9264, fragmento de

pelvis, fémur izquierdo, ambos tibiotarsos y fibulas, tarsometatarso derecho y autopodio
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posterior derecho incompleto. cf. Patagornis marshi: MPM-PV4242, esternon.
Paleociconia cristata Brodkorb, 1967: MLP 20-85, falange ungueal; MLP 20-86,

falange ungueal del dedo II izquierdo.

Phorusrhacidae indet.

MACN Pv 191810, extremo distal de tarsometatarso derecho (calco); MACN A
52-193, falanges podales. ?Phorusrhacidae MLP 20-584, falange. Phororhacidae:
MACN A 11030, restos fragmentarios varios; MACN Pv 17749, extremo distal de
tibiotarso izquierdo; MACN Pv 17748, extremo distal de tibiotarso derecho.
Phorusrhacinae MNHN-1563, tibiotarso izquierdo.

Phorusrhacos longissimus Ameghino, 1887

BMNH-AS530, mandibula incompleta; MACN Pv 8592, extremo distal de
tibiotarso izquierdo; MLP 118, sinfisis mandibular; MLP 559-1I a V, extremo proximal
de tarsometatarso (calco); MPM-PV4241, mandibula, vértebras fragmentarias, fémur y
tibiotarso izquierdo, ambas fibulas y otros restos. Phororhacos longissimus Ameghino,
1889: AMNH 7004, falange ungueal del dedo II; AMNH 7010, extremo distal de
tarsometatarso izquierdo; BMNH-AS529, mandibula y fragmento de lacrimal; BMNH-
AS535, fragmentos craneanos; MACN Pv 10602, porcion de sinfisis mandibular.
Stereornis rollieri Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-119, fragmento proximal de
tibiotarso izquierdo; MLP 20-120, extremo proximal de tarsometatarso izquierdo.
Stereornis gaudryi Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-121, extremo proximal de
tarsometatarso derecho. Mesembriornis studeri Moreno y Mercerat, 1891 MLP 20-125,
fragmentos vertebrales; MLP 20-128, extremo proximal de fémur derecho; MLP 20-
129, extremo proximal de fémur izquierdo; MLP 20-130, tibiotarso derecho; MLP 20-
131, tarsometatarso derecho; MLP 20-132, extremo distal de tarsometatarso derecho.
Mesembriornis quatrefagesi Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-135, extremo distal de
himero izquierdo; MLP 20-136, extremo proximal de ulna izquierda; MLP 20-137,
diafisis de tibiotarso izquierdo; MLP 20-138, extremo distal de tarsometatarso derecho;
MLP 20-139, falange ungueal. Darwinornis copei Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-
171, fragmento distal de tibiotarso izquierdo; MLP 20-172, mesotréclea izquierda.
Darwinornis zitteli Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-174, condilo lateral de tibiotarso
derecho; MLP 20-175, mesotroclea izquierda. Darwinornis socialis Moreno y Mercerat,

1891: MLP 20-176, mesotroclea izquierda. Owenornis affinis Moreno y Mercerat, 1891:
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MLP 20-177 mesotroclea derecha. Owenornis lydekkeri Moreno y Mercerat, 1891:
MLP 20-178, fragmento vertebral; MLP 20-180, condilo mesial de tibiotarso derecho;
MLP 20-181, mesotroclea derecha; MLP 20-182, ectotréclea izquierda. Phororhacos
sehuensis Ameghino, 1891: MLP 20-118, sinfisis mandibular. Phororhacos aff.
platygnathus: MACN Pv 6933, sinfisis mandibular fragmentaria. Phororhacos sp.:
AMNH 9146, tarsometatarso izquierdo, AMNH 9148, restos fragmentarios; AMNH
9150, restos fragmentarios; AMNH 9153, restos fragmentarios; AMNH 9158, restos
fragmentarios; AMNH 9497, miembro posterior izquierdo; MACN Pv 18602, extremo
distal de tarsometatarso derecho; YPM-PU15179, extremo distal de maxila; YPM-
PU15186, axis; YPM-PU15353, margen anterior de fenestra antorbital y arco yugal
izquierdo; YPM-PU15557, restos fragmentarios; YPM-PU15856, falange ungueal;
YPM-PU15862, fragmento vertebral, YPM-PU15905, fragmentos vertebrales.
Phorusrhacos sp.: MLP 20-572, falange ungueal del dedo II; MLP 20-573, falange 1
del dedo IT; MLP 67-VIII-28-1, falange ungueal del dedo II; MLP 67-VIII-28-2, falange
ungueal del dedo III; MLP 68-I-16-1, extremo distal de tarsometatarso derecho; MLP
76-V-10-11, tarsometatarso derecho. Phorusrhacos?: MACN Pv 6931, vértebra
cervical; MLP 52-X-5-93, fragmento distal de tarsometatarso.

Physornis fortis Ameghino, 1895

BMNH-AS583, fragmento de sinfisis mandibular. Aucornis euryrhyncus
Ameghino, 1898: MACN A 52-185, extremo proximal de tarsometatarso izquierdo;
MACN A 52-186, fragmento de sinfisis mandibular; MACN A 52-187, falange podal
fragmentaria; MACN A 52-188, falange podal. Aucornis sp.: FM-P13619, restos
fragmentarios; FM-P13340, mandibula, escépula, cuadrado, falanges podales y varios

fragmentos.

Psilopterinae indet.
MPEF-PV1721, falange ungueal; MPEF-PV 1722, fragmento proximal de
tarsometatarso derecho; MLP 60-VI-15-7, fragmento de pelvis. Phororhacos sp.: YPM-

PU15363, miembros posteriores fragmentarios.

Psilopterus affinis (Ameghino, 1899)
Phororhacos affinis Ameghino, 1899: MACN A 52-184, tarsometatarso

derecho.
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Psilopterus bachmanni (Moreno y Mercerat, 1891)

MLP s/n, pelvis fragmentaria; MPM-PV4243, furcula fragmentaria, vértebras,
miembro anterior y posterior izquierdo, restos fragmentarios. Patagornis bachmanni
Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-165, extremo proximal de fémur izquierdo; MLP
20-166, extremo distal de fémur izquierdo; MLP 20-167, extremo distal de tibiotarso
izquierdo; MLP 20-168, extremo proximal de tarsometatarso izquierdo. Psilopterus
communis Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-187, extremo distal de tarsometatarso
izquierdo. Psilopterus intermedius Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-190, extremo
distal de tarsometatarso izquierdo. Psilopterus minutus Ameghino, 1891: FM-PA-9,
extremo distal de tibiotarso y tarsometatarso izquierdo (calcotipo). ?Psilopterus
delicatus MLP 20-567, extremo proximal de tarsometatarso derecho. Pelecyornis
pueyrredonensis Sinclair y Farr, 1932: YPM-PU15904, esqueleto parcial. “Bird”:
AMNH 9154, tarsometatarso derecho fragmentario.

Psilopterus colzecus Tonni y Tambussi, 1988

MLP 76-VI-12-2, mandibula incompleta, himero, radio y ulna fragmentarios,
diafisis de ambos tibiotarsos, fémur derecho incompleto, porcion de didfisis de ambos
tarsometatarsos, extremo distal de tarsometatarso izquierdo, autopodio posterior

izquierdo completo.

Psilopterus lemoinei (Moreno y Mercerat, 1891)

MPM-PV3649, humero, escapula, fémur y fibula derechos, ambos tibiotarsos y
tarsometatarsos; MPM-PV3650, esplacnocraneo; MPM-PV4240, tibiotarso izquierdo;
CORD-PZ-1340, extremo distal de tarsometatarso derecho. Patagornis lemoinei
Moreno y Mercerat, 1891: MLP 20-161, fragmento distal de fémur izquierdo; MLP 20-
162, fragmento distal de tibiotarso derecho. Psilopterus australis Moreno y Mercerat,
1891: AMNH 7006, extremo distal de tibiotarso derecho y falanges podales; AMNH
7008, extremo distal de tarsometatarso izquierdo; FM-PA-4, extremos proximal y distal
de humero derecho (calcotipo); FM-PA-5, extremo distal de tarsometatarso derecho
(calcotipo); FM-P13257, craneo; FM-P13260, extremo distal de tarsometatarso
izquierdo; MLP 20-83, 6ta. vértebra cervical; MLP 20-84, 7ma. vértebra cervical; MLP
20-188, extremo distal de tarsometatarso izquierdo; MLP 20-161, extremo distal de
fémur izquierdo; MLP 20-162, extremo distal de tibiotarso derecho; MLP 20-188,

extremo distal de tarsometatarso izquierdo. Pelecyornis australis Moreno y Mercerat,
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1891: AMNH 9257, craneo, columna vertebral, ambos himeros, pelvis, miembro
posterior izquierdo y restos varios; YPM-PU15109, craneo; YPM-PU15402, esqueleto
parcial; YPM-PU15479, tarsometatarso derecho. Pelecyornis tubulatus Ameghino,
1895: FM-PA-6, fragmentos de fémur, tarsometatarso, vértebra troncal y falanges
(calcotipo); FM-PA-7, extremo distal de tibiotarso y tarsometatarso izquierdo
(calcotipo); FM-PA-8, tarsometatarso izquierdo (calcotipo); FM-PA-10, extremo distal
de tibiotarso izquierdo (calcotipo). Pelecyornis tenuirostris Sinclair y Farr, 1932:
AMNH 9157, esqueleto parcial. cf. Psilopterus lemoinei: MACN A 11030-68, extremo
distal de tarsometatarso derecho. “Bird” YPM-PU15477, fémur y tarsometatarso

derechos fragmentarios.

Psilopterus sp.

FM-P15303, falange ungueal; MLP 20-582, falange 1 del dedo II derecho; MLP
20-586, extremo distal de tarsometatarso izquierdo. Pelecyornis sp.: YPM-PU15448,
sinsacro; YPM-PU15802, vértebra dorsal. Psilopterus? MLP 20-583, falange 1 del dedo
I izquierdo “Bird”: YPM-PU15270, vértebra dorsal.

Procariama simplex Rovereto, 1914

FM-14353, craneo fragmentario, molde endocraneano, vértebras y restos varios;
FM-P14375, vértebra, himero derecho y extremo distal de maxila; FM-P14525,
esqueleto practicamente completo; FM-P15231, extremo distal de tibiotarso y
tarsometatarso izquierdos; MACN Pv 6939, fémur y tibiotarso derechos, varios
tarsometatarsos fragmentarios; MACN Pv 8225, neurocraneo, pelvis, ambos fémures,
extremo distal de tibiotarso izquierdo, ambos tarsometatarsos y autopodio posterior
derecho; MACN Pv 8275, falanges ungueales de los dedos II y I1I; MMP 990, tibiotarso
y tarsometatarso izquierdos muy fragmentarios, falanges podales, himero izquierdo y
porcién de sinfisis mandibular. ¢f. Procariama sp.: YPM-PU23664, restos

fragmentarios.
Titanis walleri Brodkorb, 1963

UF 30003, carpometacarpo izquierdo (calco); UF 137839, extremo proximal de

himero izquierdo (calco); s/n, extremo proximal de tibiotarso izquierdo (calco).
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Numerosas aves que han sido consideradas en la literatura como formas afines o
pertenecientes a Phorusrhacidae fueron removidas de esta familia. Tal es el caso de
Brontornis burmeisteri Moreno y Mercerat, 1891 y Paleopsilopterus itaboraiensis
Alvarenga, 1985 (véase capitulos 2 y 5), Aucornis solidus Ameghino, 1899, MACN Pv
11052 (considerado como nomen dubium sensu Tambussi y Degrange inédito) y los
restos fragmentarios originalmente asignados a Smiliornis penetrans Ameghino, 1891,
MACN A 183, Riacama caliginea Ameghino, 1899, MACN A 52-189 y Pseudolarus
guaraniticus Ameghino, 1899, MACN Pv 52-190. Ciconiopsis antarctica Ameghino,
1899, MACN A 11666 es considerado un Phorusrhacidae nomen inquirendum por
Tambussi y Degrange (inédito). Por su parte los materiales estudiados Liornis sp., MLP
20-581, Phororhacoidea, MACN A 10890, ?Phorusrhacidae, MACN A 52-196, MLP
20-585 y Phororhacos, YPM-PU15866 son considerados aqui como incerti ordinis.
Asimismo fueron excluidos los taxones asignados a la familia extinguida
Ameghinornithinae Mourer-Chauviré, 1981 del Eoceno de Francia y Strigogyps sapea
(Peters, 1987) cuyas diferencias con los fororracos ya han sido expuestas (e.g.,

Alvarenga y Hofling, 2003; Mayr, 2005, 2009).

B) Otras aves fosiles

Anseriformes:

Incertae familiae: Brontornis burmeisteri Moreno y Mercerat, 1891, BMNH-
A578, BMNH-A580, MLP 20-88, MLP 20-90, MLP 20-91, MLP 20-92, MLP 20-568,
MLP 20-569, MLP 20-574, MLP 20-575, MLP 20-576, MLP 20-579, MLP 20-580;
Brontornis sp., FM-P15309, MLP 20-570, MLP 20-578, MLP 20-593; ?Brontornis,
MLP 20-577; Rostrornis floweri Moreno y Mercerat, 1891, FM-P13259, 20-94, 20-95,
20-96, 20-97, 20-108, 20-109, 20-110, 20-111, 20-112, 20-113, 20-114, 20-116.

Cariamiformes:

Incertae familiae: Paleopsilopterus itaboraiensis Alvarenga, 1985, MACN Pv
19163, MACN Pv 19170.

Cariamidae: Chunga incerta (Tonni, 1974), MLP 71-VII-5-1, MLP 71-VII-5-2,
MLP 71-VII-5-4; Cariama santacrucensis Noriega et al., 2009, MPM-PV3511.

Dinornithiformes:
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Dinornithidae: Emeus crassus, MLP 86-VI-15-1.

3.2.2. Especies actuales

Para comparacion se utilizaron esqueletos de las siguientes especies modernas:

Anseriformes

Anas platalea (MLP 84, Anatidae), Chauna torquata (MLP 569, Anhimidae).

Cariamiformes

Cariama cristata (MLP 533, MACN 3717a, MACN 25919, FM 105635,
AMNH 8604, Cariamidae), Chunga burmeisteri (MACN 2351a, FM 106731, MLP 52,
MLP 535, Cariamidae).

Charadriiformes

Fratercula corniculata (MACN 22325, Alcidae), Burhinus capensis (YPM
111287, Burhinidae), Burhinus grallarius (YPM 102096, Burhinidae), Burhinus
oedicnemus (MLP 531, Burhinidae), Vanellus chilensis (MLP 615, Charadriidae),
Chionis alba (MLP 412, Chionididae), Larus maculipennis (MLP 814, Laridae),

Catharacta maccormicki (MLP 871, Stercoraridae).

Ciconiiformes

Ardea cocoi (MACN 20958, Ardeidae), Cochlearius cochlearius (YPM 102541,
Ardeidae), Egretta thula (MLP 410, Ardeidae), Nycticorax nycticorax (MLP 804,
Ardeidae), Cathartes aura (MLP 3124, Cathartidae), Coragyps atratus (MLP 344,
Cathartidae), Vultur gryphus (MLP 807, Cathartidae), Ciconia maguari (MLP 712,
Ciconiidae), Jabiru mycteria (YPM 106519, Ciconiidae), Leptoptilos crummeniferus
(YPM 102534, YPM 102550, YPM 106133, Ciconiidae), Leptoptilos dubius (YPM
102102, Ciconiidae), Mycteria americana (YPM 105903, Ciconiidae), Mycteria ibis
(YPM 105272, Ciconiidae), Mycteria leucocephala (YPM 102099, Ciconiidae),
Theristicus melanopis (MLP 474, Threskiornithidae).

Columbiformes
Columba picazuro (MLP 399, Columbidae), Zenaida auriculata (MLP 261,
Columbidae).
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Coraciiformes

Ceryle torquata (MLP 6, Alcedinidae), Buceros bicornis (YPM 103256,
Bucerotidae), Buceros rhinoceros (YPM 102223, Bucerotidae), Rhyticeros undulatus
(YPM 107215, Bucerotidae).

Cuculiformes
Guira guira (MLP 97, Cuculidae), Opisthocomus hoazin (MLP 536,
Ophistocomidae).

Falconiformes

Buteo magnirostris (MLP 362, Accipitridae), Geranoaetus melanoleucus (MLP
696, Accipitridae), Sagittarius serpentarius (YPM 102276, YPM 105490, YPM
111125, Sagittariidae), Pandion haliaetus (MACN 20366, Pandionidae), Falco
femoralis (MLP 866, Falconidae), Falco peregrinus (MLP 638, Falconidae), Falco
sparverius (MLP 56, Falconidae), Polyborus plancus (MLP 62, Falconidae).

Galbuliformes

Galbula ruficauda (MLP 319, Galbulidae).

Galliformes
Penelope purpurascens (MACN 343438, Cracidae), Lophortyx californica
(MLP 364, Phasianidae).

Gaviiformes

Gavia immer (OUVC 10407, OUVC 10563, Gaviidae).

“Gruiformes”

Aramus guarauna (MACN 63320, Aramidae), Grus canadensis (YPM 110401,
YPM 102100, YPM 102538, Gruidae), Ardeotis arabs (YPM 102540, Otididae),
Ardeotis kori (YPM 105866, Otididae), Otis tarda (YPM 102227, Otididae), Tetrax
tetrax (YPM 102062, Otididae), Psophia crepitans (YPM 102505, YPM 103260, YPM
110540, Psophiidae), Psophia viridis (YPM 104524, Psophiidae), Fulica armillata
(MLP 49, Rallidae), Porphyrula martinica (MLP 403, Rallidae), Rallus maculatus
(MLP 363, Rallidae).
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Passeriformes

Xiphocolaptes major (MLP 178, Dendrocolaptidae), Taraba major (MLP 185,
Formicariidae), Pseudoseisura lophotes (MLP 126, Furnariidae), Psarocolius
decumanus (MLP 355, Icteridae), Turdus rufiventris (MLP 777, Turdidae), Pitangus
sulphuratus (MLP 141, Tyrannidae).

Pelecaniformes

Phalacrocorax albiventer (MLP 476, Phalacrocoracidae), Sula leucogaster

(MLP 482, Sulidae).

Phoenicopteriformes

Phoenicopterus chilensis (MLP 564, Phoenicopteridae).

Piciformes
Monasa nigrifrons (MLP 330, Bucconidae), Ramphastos toco (MACN 1390a,
Ramphastidae), Ramphastos vitellinus (MLP 314, Ramphastidae).

Podicipediformes

Podiceps major (MLP 522, Podicipedidae).

Procellariiformes
Macronectes giganteus (MLP 812, Procellariidae), Pagodroma nivea (MLP 488,
Procellariidae), Puffinus diomedea (MLP 79, Procellariidae).

Psittaciformes

Cyanoliseus patagonus (MLP 65, Psittacidae).
Strigiformes
Asio otus (MLP 541, Strigidae), Bubo virginianus (MLP 401, Strigidae), Tyto

alba (MLP 53, Tytonidae).

Sphenisciformes

Pygoscelis adeliae (MLP 469, Spheniscidae).
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Struthioniformes
Dromaius novahollandie (MLP 685, Dromaiidae), Pterocnemia pennata (MLP
411, Rheidae), Rhea americana (MLP 878, Rheidae), Struthio camelus (MLP 678,

Struthionidace).
Tinamiformes

Eudromia elegans (MLP 327, Tinamidae), Rhynchotus rufescens (MACN
68089, Tinamidae).
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Capitulo 4: Descripcion osteologica

4.1. Nomenclatura anatémica

La terminologia osteoldgica utilizada en este capitulo corresponde a aquella
propuesta por Baumel y Witmer (1993) y se resalta en cursiva en el texto. En el caso de
las piezas 6seas mas comunes, se aplican los nombres vernaculos, por ejemplo, craneo
(cranium), mandibula (mandibula), pelvis (pelvis), fémur (femur), tibiotarso
(tibiotarsus), fibula (fibula) y tarsometatarso (tarsometatarsus). En la descripcion del
paladar se aplica ademads la terminologia de Zusi y Livezey (2006). La terminologia

artroldgica sigue a Baumel y Raikow (1993).

4.2. Descripcion

Debido a que uno de los objetivos de esta tesis es estudiar la forma en la cual se
adquiere y manipula el alimento, asi como la forma de locomocién de los fororracos
(véase capitulo 1), en este capitulo se describen exclusivamente el craneo y los
elementos del complejo apendicular posterior (pelvis, fémur, tibiotarso, tarsometatarso y

digitos).

4.2.1. Generalidades del craneo

Se estudiaron los craneos de Psilopterus lemoinei, Psilopterus bachmanni,
Procariama simplex, Mesembriornis milneedwardsii, Taxoén nuevo A, Patagornis
marshi, Andrewsornis abbotti, Andalgalornis steulleti, Kelenken guillermoi,
Devincenzia pozzi y varios fragmentos craneanos de Phorusrhacos longissimus. A su
vez, se analizaron las mandibulas de Psilopterus lemoinei, Procariama simplex,
Mesembriornis milneedwardsi, Taxon nuevo A, Patagornis marshi, Andrewsornis
abbotti, Andalgalornis steulleti y Phorusrhacos longissimus. En el caso de Procariama
y Mesembriornis, las mandibulas son fragmentarias y se encuentran reconstruidas en
gran parte. Lamentablemente, no se conocen craneos de individuos juveniles que
pudieran dar cuenta de los limites de cada hueso antes de la fusién que ocurre durante el
crecimiento. Por esta razon, se recurre a la ubicacion topografica (siguiendo a Baumel y
Witmer, 1993) para el reconocimiento dseo.

La forma del craneo de los Phorusrhacidae resulta de una singular combinacion

de caracteres (Figura 4.1): el os lacrimale presenta una rama descendente robusta y un
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processus supraorbitalis muy expandido caudalmente; la regidon occipital es muy
expandida y vertical, las fossae temporalis son muy grandes, de contorno triangular en
vista dorsal, confluyendo hacia la linea media dorsal del craneo y con la base mayor de
dicho triangulo orientada paralela al plano sagital. Estas dos tltimas caracteristicas son
muy similares a las presentes en aves acuaticas como Sphenisciformes,
Procellariiformes, Charadriiformes Lariidae, Pelecaniformes Sulidae y
Phalacrocoracidae y no se han visualizado en ninguna otra especie con la cual hayan
sido comparados los Phorusrhacidae.

El pico es muy alto, largo, muy comprimido y totalmente hueco con paredes
delgadas. El culmen es convexo proximal y distalmente, y concavo en el sector medio.
El extremo distal es en gancho o garfio, caracteristica que recuerda al pico de las aves
rapaces. Las narinas son proporcionalmente muy pequeias.

La mandibula (Figura 4.2) es larga y relativamente angosta (i.e., las rami
mandibularis divergen poco), la symphysis mandibularis es robusta (Alvarenga y

Hofling, 2003). Presenta un processus medialis mandibulae angosto y bien desarrollado.

4.2.2. Ossa cranii

A) Region occipital (Figura 4.1D y 4.3). El occiput es vertical (Ameghino,
1895), plano y muy expandido, limitado dorsocranealmente por la crista nucalis
transversa, muy desarrollada y conspicua, perpendicular al plano sagital o levemente
dirigida caudalmente y que se continua ventrolateralmente hasta los processi
paraoccipitalis (Andrews, 1899). El foramen magnum es proporcionalmente pequefo,
de contorno ovalado a subpentagonal (incluso triangular en Kelenken o circular en
Taxon nuevo A). Dorsalmente, la prominentia cerebellaris sobre el os supraoccipitalis
es conspicua y saliente. El condylus occipitalis es redondeado, levemente arrifionado,
pedicelado (sésil en Taxon nuevo A) y presenta una incisura medialis condylaris bien
desarrollada sobre la superficie dorsal. A ambos lados, en cada fossae parabasalis, se
observa un surco arqueado profundo que se dirige dorsalmente. En el extremo dorsal de
dicho surco se ubica el foramen de la vena occipitalis externa. Inmediatamente a los
lados del condylus occipitalis, se ubican los foramenes del nervus hypoglossi 'y
ventrolateralmente a éstos, se encuentra el foramen del nervus vagi, de contorno circular
y bien conspicuo (Figura 4.3). Lateralmente, cubiertos por un reborde, se encuentran los
ostia canalis ophthalmici externi y, cranealmente, el ostium canalis carotici. La fossa

subcondylaris es conspicua, bien excavada -a excepcion de Kelenken donde se
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encuentra ausente (Bertelli et al., 2007)- y de contorno ovalado. Los fonticuli occipitalis
(Ericson, 1997) estan ausentes (presentes en Taxon nuevo A). Los ossa exoccipitalis
forman los processi paraoccipitalis robustos, subparalelos al occiput, de extension
ventral escasa aunque variable. Los processi parasphenoidalis medialis (tuberosidades
mamilares de Andrews, 1899) se ubican sobre el os basisphenoidale mediocranealmente
a los processi paraoccipitalis (Figura 4.3). Consisten en un par de protuberancias
ovaladas muy bien desarrolladas (mas marcadas en Psilopterinae), mediocranealmente
dirigidas y proyectadas ventralmente. En Patagornis marshi, medialmente a estos
processi, se encuentran un par de tubérculos accesorios muy robustos (Figura 4.4B).
Los processi parasphenoidalis lateralis estin muy poco desarrollados (proyectados a la
altura del recessus columellae, muy extendidos en Cariamidae).

B) Region parietal (ossa parietalis). Como fue mencionado previamente, las
fossae temporalis son amplias y profundas, de forma triangular en vista dorsal y
convergentes hacia el plano sagital (Figura 4.1 y 4.6).

La crista temporalis es muy conspicua, de margen redondeado que se dirige
ventrocranealmente hacia el extremo de los processi postorbitalis. La crista nuchalis
sagitalis se encuentra muy marcada y presenta ancho variable. Las cristae nuchalis
transversa son muy salientes y lateroventralmente se bifurcan: una rama continta hasta
el processus paraoccipitalis, mientras que la otra alcanza el processus suprameaticus
saliente y agudo ubicado entre los processi paraoccipitalis y los processi zygomaticus.
El processus suprameaticus parece funcionar como una ‘traba’ caudal para el os
quadratum, en tanto limita caudalmente su movimiento.

El processus zygomaticus es corto, robusto, de margen anterior ancho, dirigido
cranealmente de forma paralela al plano sagital. Dorsalmente presenta una cresta
dirigida posteriormente hacia la crista nuchalis transversa. Constituye el margen dorsal
de la fossa subtemporalis, que es muy amplia, con forma de triangulo invertido (no
invertido en Taxon nuevo A) y se encuentra delimitada caudalmente por la crista
nuchalis transversa.

C) Region paraesfenoidal. El os basisphenoidale (basitemporalis) esta
totalmente fusionado con el os parasphenoidale. La lamina parasphenoidalis es
estrecha, concava y pentagonal (como en Cariama) y no triangular como indica
Andrews (1899). Se encuentra limitada caudo-lateralmente por los processi
parasphenoidalis medialis y caudalmente por la fossa subcondylaris. Las alae

parasphenoidalis se encuentran poco desarroladas craneo-lateralmente (ausentes en
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Taxo6n nuevo A), formando un reborde o labio (véase mas abajo). Ubicados lateralmente
y cranealmente a la tuba auditiva communis, se encuentran los processi
basipterygoideus muy conspicuos (Alvarenga y Hofling, 2003; Mayr, 2009, Alvarenga
et al., 2011), pedunculados y con una superficie de articulacion lisa de seccion ovalada
(Figura 4.4). Por delante, se continua el rostrum parasphenoidalis delgado.

D) Region otica (Cavum tympanicum). La region auditiva (Figura 4.5) es mas
alargada y mas angosta que la de los Cariamidae. El recessus tympanicus dorsalis,
limitado lateralmente por el processus zygomaticus, es ovalado y sumamente profundo.
Laterocranealmente, se encuentra la cotyla quadratica squamosi ovalada. Medialmente,
se encuentra un cuenco donde se aloja el foramen nervus facialis. Mediocaudalmente al
recessus tympanicus dorsalis, se encuentra la cotyla quadratica otici que se presenta
subdividida en dos cuencos, uno caudolateral y otro craneomedial. Medialmente a esta
cotyla, se encuentra el recessus tympanicus rostralis en el que se disponen tres
invaginaciones: la caudal corresponde al recessus columellae, que conduce al os
prooticum 'y a la ventana ovalis donde se aloja la columella; 1a dorsal corresponde a la
fenestra vestibularis y la invaginacion medial, la fenestra cochelaris, presenta un
reborde o labio formado por el ala parasphenoidalis. Este reborde es principalmente
anterior y presenta un perfil en “V” con el vértice dirigido cranealmente, caracteristica
muy marcada en Psilopterinae (en Patagornis marshi el reborde presenta un margen
redondeado). Esta condicion no existe en los Cariamidae, donde el reborde es
principalmente dorsal y presenta una escotadura anterior que corresponderia
parcialmente al canalis orbitalis.

E) Los ossa laterosphenoidalis se disponen oblicua a subverticalmente respecto
al plano palatal y son concavos. El area muscularis aspera corresponde a una cuenca,
ovalada, con su eje mayor vertical, ubicada lateralmente al foramen nervus
ophthalmicus (ubicado sobre el septum interobitalis) y cranealmente al foramen
maxillomandibularis (V,.3) y se encuentra limitada lateralmente por una cresta marcada,
extendiéndose dorsalmente hasta el nivel de la base del processus postorbitalis. Su
desarrollo craneodorsal culmina a nivel de la fontanela orbitocraneana.

F) Region frontal (ossa frontalis). La region frontal es plana (Ameghino, 1895;
Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Bertelli et al., 2007) a levemente convexa y de
forma variable (ver mas abajo, morfotipos craneanos). Esta region es mas ancha a nivel
de los processi postorbitalis y presenta profundos y abundantes surcos de

vascularizacion (Figura 4.6). Una pequeiia depressio frontalis se ubica por delante de
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las fossae temporalis. El processus postorbitalis es masivo, muy desarrollado, dirigido
craneolateralmente. Es triangular y muy expandido tanto ventral como lateralmente.
Cranealmente, los ossa frontalis y los ossa nasalis estan completamente fusionados, un
caracter que ya habian notado Bertelli et al. (2007) para Kelenken guillermoi.

G) Zona flexoria craniofascialis. Esta zona de flexion entre el neurocraneo y el
esqueleto facial, sumamente importante para la quinesis aviana (véase capitulo 8), en la
mayoria de las Neornithes delimita una zona estrecha transversal y poco extendida
craneocaudalmente (Baumel y Witmer, 1993). Participan en su formacion los processi
nasalis de los ossa premaxillaris, los processi premaxillaris de los ossa nasalis en su
unién con el extremo craneal de los ossa frontalis y la lamina dorsalis del os
mesethmoidalis (Bock, 1964; Zusi, 1984; Baumel y Witmer, 1993). En el caso de los
Phorusrhacidae, la zona flexoria craniofascialis solo persiste en los Psilopterinae y
Mesembriornithinae y se ubica por detras de las narinas (Figuras 4.6 y 4.7). En los
fororracos, al igual que en los Cariamidae, la zona flexoria adopta la forma de una “V”
con el vértice dirigido caudalmente. Si bien se encuentran totalmente fusionados a los
ossa frontalis, se puede apreciar que la configuracion caudal de los ossa nasalis es
similar a la de los Cariamidae (Figura 4.6.).

H) Region orbital (Figura 4.8). Las orbitas son grandes. Solo se conoce el
septum interorbitale completo en algunos especimenes de Psilopterinae (Psilopterus
lemoinei AMNH 9257, AMNH 9157, Psilopterus bachmanni YPM-PU15904) y Taxén
nuevo A MMP 5050. El septum es muy delgado con una gran fontanela orbitocraneana
caudal, de margenes delgados y agudos. Caudalmente se ubica el foramen nervus
ophthalmicus y, lateralmente, el foramen nervus trochlearis (IV) que presenta un
pequefio surco craneal. Dorsalmente a la fontanela y a cada lado del septum se observa
un surco dirigido cranealmente, delimitado por rebordes muy conspicuos,
correspondiente al sulcus nervus olfactorii y que se origina en el foramen nervus
olfactorii ubicado en la superficie dorsocaudal del septum sobre el os laterosphenoidale.
Ocupa una posicién mas ventral que en los Cariamidae. Ventralmente, el septum
interorbitale presenta un canal neumatico, con pequeiias trabéculas internas que forman
un entramado.

Solo se conocen los ossa ectethmoidalis de Taxon nuevo A. Se ubican
anteriormente al septum interorbitale, conformando a cada lado unas saliencias
pequeias levemente curvadas cranealmente y que no entran en contacto con los ossa

lacrimalis (Figura 4.8). Por delante continua el os mesethmoidale que forma una
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delgada lamina mas desarrollada cranealmente que en Cariamidae. Es destacable que en
estos Ultimos la lamina dorsalis del os mesethmoidale se encuentra totalmente fusionada
dorsalmente a los ossa frontalis.

Annulus ossicularis sclerae (Figura 4.9). Solamente se conocen los anillos
esclerdticos de dos especimenes de fororracos, un Psilopterinae (MM de Miramar
referido a un Psilopterinae gen. et sp. indet. segun Tambussi, 1989) y de Taxén nuevo
A. Del Psilopterinae MM solo se conoce el anillo esclerdtico izquierdo y no ha estado
disponible para este estudio. De Taxén nuevo A MMP 5050 se conocen los anillos
escleréticos muy bien preservados de ambos globos oculares. Se trata de annuli
delgados (Figura 4.8 y 4.9), con corta longitud méxima (medida definida por Hall, 2008,
2009). Los annuli son mas anchos en los laterales y dorsalmente que ventralmente. Los
ossiculae sclerae -cada uno de los elementos que constituye el annulus- son
rectangulares, anchos y bajos (angostos y altos en rapaces diurnas). Contactan entre si a
través del borde externo del ossicula, dindole forma triangular a la superficie de
imbricacion. Esta misma conformacion esta presente en Psittaciformes, Columbiformes,
Coraciiformes, Passeriformes, Charadriiformes y Gruiformes (Lima et al., 2009).
Siguiendo a Curtis y Miller (1938), los ossiculae se diferencian en tres tipos facilmente
discernibles en base a las zonas de superposicion: overplates, underplates e interlocking
plates (para evitar confusiones se retienen los términos en inglés en esta descripcion).
En muchas especies de aves (Bertelli et al., 2010) hay dos overplates (un osiculo lateral
que se superpone a los dos osciculos adyacentes) y dos underplates (un osiculo medial
que esta superpuesto por los dos osciculos adyacentes).

Lemmrich (1931) propone enumerar los osciculos a partir del overplate méas
dorsal del anillo en sentido antihorario; este es el método aqui seguido. El annulus
ossicularis sclerae derecho cuenta con 13 osiculos que incluyen: 1 overplate, 1
interlocking plate, 1 underplate, 4 interlocking plates, 1 overplate, 3 interlocking plates,
1 underplate y 1 interlocking plate (2 overplates, 2 underplates y 9 interlocking plates en
total). El annulus ossicularis sclerae izquierdo posee 14 osciculos que incluyen: 1
overplate, 6 interlocking plates, 1 overplate, 4 interlocking plates, 1 underplate y 1
interlocking plate (2 overlaps, 1 underlap y 11 interlocking plates en total). La presencia
de 14 osiculos se interpreta como la condicidon primitiva para las Neornithes (Warheit et
al., 1989; Lima et al., 2009). La diferencia en la cantidad de ossiculae entre ambos 0jos
en el ejemplar MMP 5050 no es llamativa ya que el nimero de osiculos puede ser

variable entre diferentes géneros y especies e incluso variable entre los anillos derecho e
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izquierdo de un mismo individuo (Lemmrich, 1931; Curtis y Miller, 1938; De Queiroz y
Good, 1988; Wartheit et al., 1989; Lima et al., 2009) como se aprecia en el ejemplar
aqui estudiado.

Ossa lacrimalis y sutura frontolacrimale. El os lacrimale de los Phorusrhacidae
presenta dos ramas muy conspicuas: una conformada por el processus supraorbitalis
muy desarrollado caudalmente (mas de la mitad de la 6rbita) y una rama descendente
conspicua, que puede contactar o no con el arcus jugalis (Figura 4.10).

Os lacrimale communicans (=os uncinatum). Este hueso corresponde a la
osificacion del ligamentum lacrimojugale y une la rama descendente del os lacrimale
con el arcus jugalis. Esta situacion también esta presente en los Cariamidae. Mantiene
su identidad como hueso independiente en Taxdn nuevo A y Psilopterinae (cf- con
Sinclair y Farr, 1932 quienes no encontraron indicios de su presencia). La porcion distal
de la rama descendente del os lacrimale de Psilopterus y en Tax6n nuevo A se
encuentra expandida lateralmente y presenta una carilla de articulacion distal para el os
lacrimale communicans. Este hueso es comprimido, corto, mas expandido en su
extremo dorsal (Figura 4.10). Su margen craneal es filoso, mientras que el caudal es
ancho y romo. En vista medial presenta un foramen pneumaético grande ovalado ubicado
en su extremo dorsal y en su extremo ventral presenta una pequefia fosa caudal. Su
contacto dorsal con el os lacrimale se ubica justo por debajo del foramen pneumatico
ubicado en la expansion distal del os lacrimale, mientras que su contacto con el arcus
Jjugalis se produce donde este tltimo tiene un quiebre (véase Arcus jugalis) y se expande
cranealmente, emitiendo dorsalmente una pequefia proyeccion triangular (como se
observa en Taxon nuevo A y Mesembriornis milneedwardsi). En Psilopterus no existe
dicha proyeccion dorsal triangular, pero a la misma altura existe una pequeia depresion
oval que indicaria el contacto con el os lacrimale communicans. En los Patagornithinae
y los Phorusrhacinae, el os lacrimale communicans se encuentra fusionado a la rama
descendente del os lacrimale (Degrange et al., 2010), constituyendo una unioén unica y

rigida entre el os lacrimale y el arcus jugalis.

4.2.3. Ossa faciei
A) Fenestra antorbitalis. Es amplia, triangular y de mayor tamafo que las
narinas. Su limite craneal esta representado por una barra de disposicion oblicua

excepto en Andalgalornis steulleti que presenta un margen anterior vertical (Patterson y
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Kraglievich, 1960). Las homologias de la barra oblicua se discuten a continuacion
(vease ademas Degrange y Tambussi, 2011).

Dorsocranealmente a la fenestra antorbitalis se ubican las narinas externas que
estan delimitadas dorsalmente por los ossa nasalis y los ossa premaxillaris,
caudalmente por los ossa nasalis y ventralmente por los ossa maxillaris (Witmer,
1995a). Sin embargo, la forma en la cual participan estos huesos en la constitucion de
las narinas y del margen anterior de la fenestra antorbitalis en los fororracos es poco
clara. La situacion es muy variable en formas actuales emparentadas a los
Phorusrhacidae, como los Cariamidae y los Psophiidae (Chandler, 1997; Livezey, 1998;
Mayr, 2002; Agnolin, 2009; Degrange et al., 2010; Alvarenga et al., 2011). En
Cariamidae la barra oblicua que separa la narina de la fenestra antorbitalis estd formada
en su mayor parte por un proceso ascendente, el processus nasalis de los ossa maxillaris
que contacta levemente con la parte mas anterior del contacto de los ossa lacrimalis con
los ossa nasalis. Cranealmente a dicho contacto, los ossa nasalis emiten dos procesos:
(1) el processus maxillaris, muy corto, que forma el limite dorso-caudal de las narinas y
que contacta con el processus nasalis del os maxillare constituyendo el limite
ventrocaudal de las narinas y (2) el processus premaxillaris que se dirige dorsalmente
hasta la porcion mas craneal de las narinas (Figura 4.11B). En Psophia crepitans y en
Galliformes como Crax sp. y Penelope sp., el processus nasalis de los ossa maxillaris
esta ausente y el limite posterior de las narinas y el anterior de la fenestra antorbitalis
esta dado por el processus maxillaris del os nasale que contacta directamente con los os
maxillare (Figura 4.11A). En el caso de los Psilopterinae Psilopterus lemoinei FM-
P13257 y AMNH 9257 se observa una pequefia cresta oblicua, dirigida craneo-
ventralmente hasta alcanzar la mitad de la altura de las narinas y que representaria el
limite entre el processus maxillaris del os nasale y el processus nasalis del os maxillare
(Figura 4.11D). En Psilopterus lemoinei YPM-PU15402 (Figura 4.11C) del lado
izquierdo, el craneo presenta una fractura que separa el processus nasalis del os
maxillare del processus maxillaris del os nasale, evidenciando que la situacion es
idéntica a aquella presente en Cariamidae (Sinclair y Farr, 1932) y similar a aquella
reconocida en Patagornis marshi por Andrews, (1899). Sin embargo, en la descripcion
hecha por Sinclair y Farr (1932) no queda esclarecido si reconocen o no la presencia de
un proceso descendente (processus maxillaris) de los nasales uniéndose a un proceso
ascendente (processus nasalis) de los maxilares. Mas alin, establecen que los nasales

forman parte del margen ventral de las narinas, situacion con la cual no se esta de
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acuerdo aqui. En los restantes fororracos hay una completa fusion entre los dos procesos
(i.e., el processus nasalis y maxillaris) debido a lo cual no es posible establecer el limite
entre ambos.

B) Os maxillare y processus maxillopalatinus. Dentro de la fenestra antorbitalis
se observa un hueso con forma de “Y” (Sinclair y Farr, 1932) que corresponde al
processus maxillopalatinus del os maxillare (Figura 4.11) que se fusionan medialmente
entre si, formando en su parte posterior un canal vertical y constituyendo el limite
caudal de la fossa palatalis. Ventralmente se contintia con los ossa palatina y oblitera
cranealmente a la fossa choanalis. Dorsocranealmente toma contacto con el margen
craneal de la fenestra antorbitalis, donde desarrolla algunas trabéculas. Su superficie es
en general lisa. Esta estructura fue interpretada errobneamente como el os ethmoidale
unido en su base con los processi maxillopalatinus por Andrews (1896, 1899) y Sinclair
y Farr (1932).

La fusion de los processi maxillopallatinus en su linea media certifica la
condicion de paladar desmognato (sensu Huxley, 1867) para los Phorusrhacidae tal
como se habia afirmado previamente (Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Patterson y
Kraglievich, 1960; Alvarenga y Hofling, 2003; Agnolin, 2009; Alvarenga et al., 2011).

C) El pico de los Phorusrhacidae es comprimido lateralmente, alto y largo, de
seccion transversal triangular, con todos sus elementos totalmente fusionados (Andrews,
1899; Sinclair y Farr, 1932). Tomografias computadas helicoidales revelan que es
completamente hueco (Figura 4.12). En el interior se ubicaria un gran sinus antorbitalis
(Witmer com. pers., Witmer, 1995a, 1997; Witmer y Ridgely, 2008). Internamente las
paredes del pico muestran algunas diferencias en cuanto al espesor y estructura
trabecular (ver mas abajo).

Visto lateralmente, el tomium es falcado, concavo inmediata y caudalmente al
apice del pico y convexo en su recorrido caudal hasta el nivel del contacto mas craneal
entre ossa palatina y tomia. A partir de alli describe una concavidad suave hasta
alcanzar el arcus jugalis. E]l margen craneal del fomium es filoso y el margen caudal es
romo y redondeado (a excepcion de Taxon nuevo A, donde es filoso en todo su
recorrido).

Tanto el culmen como los laterales del pico estan fuertemente marcados por
surcos sumamente ramificados e interconectados indicando una gran vascularizacion del

pico y ranfoteca.
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Ventralmente, los ossa palatina constituyen el limite caudal de la fenestra
palatalis, una fosa ovalada (obliterada en Tax6n nuevo A) ubicada sobre el paladar a la
altura de las narinas. Tipicamente en las aves, esta fenestra estd delimitada
anteriormente por los ossa premaxillaris (Baumel y Witmer, 1993). Queda demostrado
entonces que la mayor parte del pico estaria constituido en los fororracos por los ossa
premaxillaris, un supuesto sostenido sin evidencias por Sinclair y Farr (1932) y
Kraglievich (1920). El limite caudal de la fenestra esta constituido por la fusiéon medial
de los processi maxillopalatinus de los ossa maxillaris.

La estructura de las paredes y la condicion hueca del pico eran desconocidas
hasta muy recientemente (Degrange et al., 2010; Degrange y Tambussi, 2011). Las
caracteristicas de las paredes del pico pueden ser observadas particularmente en un
especimen asignado a Psilopterus lemoinei MPM-PV3649 (Figura 4.13). Presentan un
espesor de 0,88 mm estando internamente reforzadas por trabéculas 6seas relativamente
bajas (de 1,76 mm) que forman un entramado de reticulos subcuadrangulares de
tamanos variables ubicados sobre las paredes laterales (Figura 4.13C). Las trabéculas se
encuentran concentradas en la region anterior y son menos perceptibles hacia la porcion
posterior; a la altura de la fenestra antorbitalis se restringen Uinicamente a la zona
ventral. También se forman pequefias barras ubicadas a lo largo de todo el pico,
restringidas al angulo ventrolateral del pico. Por delante de la fenestra antorbitalis y
sobre la cara interna de las paredes laterales hay unos pequefios cuencos que alojarian
diverticulos del sinus antorbitalis. Esta compleja estructura interna no se desarrolla en
Patagornis ni Andalgalornis.

D) Apertura nasi ossea. Las narinas son proporcionalmente pequenas y se
ubican en el margen dorsocaudal del pico (Andrews, 1899; Alvarenga y Hofling, 2003;
Bertelli et al., 2007). Su forma es variable (ver mas abajo) y en algunos taxones se
encuentra presente una fossa premaxilar (Agnolin, 2009), ubicada en el margen
craneoventral de las mismas. Tradicionalmente ha sido establecido que los
Phorusrhacidae carecen de septum nasi osseum, -i.e., condicion perviada- (Ameghino,
1895; Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Alvarenga y Hofling, 2003). Sin embargo,
en Psilopterus lemoinei MPM-PV3649 existe en la porcion mas anterior de las narinas,
un septum nasi osseum débil e incompleto, mientras que en Psilopterus lemoinei YPM-
PU15402 existe un septum casi completo. Esta situacion permite suponer la misma
condicion en otros fororracos y en consecuencia pone en duda la condicion perviada

para todos los Phorusrhacidae.
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Los Phorusrhacidae son holorhinos (Ameghino, 1895; Andrews, 1899; Sinclair y
Farr, 1932). Se define esta condicién cuando las narinas presentan margen posterior
redondeado ubicado cranealmente a la zona flexoria craniofascialis y los processi
nasalis de los ossa premaxillaris sobrepasan el margen caudal de las narinas (Garrod,

1873). La porcidn craneal de estos procesos se encuentra totalmente fusionada a los
processi premaxillaris de los ossa nasalis.

E) Ossa palati: ossa palatina y ossa pterygoidei. Solamente se conoce un inico
paladar completo de fororraco, el de Taxon nuevo A (Figura 4.14). Algunos
especimenes de Psilopterus bachmanni, P. lemoinei, Patagornis marshi, Andalgalornis
steulleti y Kelenken guillermoi conservan paladares parciales.

Pueden destacarse tres caracteristicas sobresalientes de los ossa palatina: (1)
presentan una gran extension ventral (Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932); (2) son
comprimidos, fuertemente convexos y (3) el processus maxillaris presenta una fuerte
asociacion craneocaudal con los ossa maxillaris y con los ossa premaxillaris y los arci
jugalis. Esto ultimo resulta en la fusion total de estos huesos y en la ausencia de zona
flexoria palatina (Degrange et al., 2010; Figura 4.11). La extension craneal de los ossa
palatina es dificil de establecer en tanto se encuentran totalmente fusionados
lateralmente a la porcion mas craneal del arcus jugalis, ossa maxillaris y ossa
premaxillaris. La pars lateralis es angosta y larga, presenta una fossa ventralis muy
marcada, delimitada por dos cristae muy conspicuas y filosas: la crista medialis poco
extendida ventralmente y la crista lateralis, muy extendida ventralmente (Andrews,
1899). El angulus caudolateralis se encuentra ausente. El processus rostralis
(=processus o lamella choanalis de Livezey y Zusi, 2006) se encuentra muy
desarrollado. Contacta cranealmente con los processi maxillopalatinus. El processus

pterygoideus es corto, robusto y amplio (Andrews, 1899). La fossa choanalis es larga 'y
angosta, delimitada lateralmente por las cristae medialis de los ossa palatina.

Segun Andrews (1899) y Sinclair y Farr (1932), los ossa palatina de los
Phorusrhacidae recuerdan a los de Diomedea (Procellariiformes). Acordamos
parcialmente con esta apreciacion en tanto los ossa palatina de los Phorusrhacidae
carecen de una crista ventralis (processus caudomedialis y angulus caudomedialis)
extendida ventralmente y que si esta presente en Diomedea. Tal como fue mencionado
previamente, la crista lateralis en los Phorusrhacidae se encuentra muy extendida

ventralmente.
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Ossa pterygoidei. Solo se conocen los ossa pterygoidei de Taxon nuevo A,
Andalgalornis steulleti, Patagornis marshi'y de Psilopterus bachmanni, ademas de un
posible os pterygoideus de Psilopterus lemoinei. Presenta un corpus pterygoidei
robusto, de forma variable, en cuya superficie dorsal se observa la facies articularis
basipterygoidea. Esta tltima conforma un proceso sobresaliente, de extremo oval plano
o convexo. Es el lugar donde los ossa pterygoidei articulan con los processi
basipterygoideus del os basisphenoidale (‘“‘articulacion basipterigoidea” de Mayr y
Clarke, 2003). En su superficie ventral hay dos crestas longitudinales, siendo la medial
la de mayor desarrollo. Estas crestas son paralelas en su extremo mas distal, pero
convergen proximalmente hacia la facies articularis quadratica. La pars palatina es
corta y presenta una facies articularis palatina amplia, con un reborde o proyeccion
ventrolateral y dos cotylae para el contacto con el os palatinum. El processus
quadraticus es pedunculado (sésil en Taxon nuevo A, Figura 4.14) y presenta la facies
articularis quadratica redondeada y profunda (ovalada en Taxon nuevo A).

Vomer. Solo se conoce el vomer de Taxén nuevo A (Figura 4.14). Corresponde a
una ldmina vertical muy delgada, con la misma extension que las lamellae choanalis de
los ossa palatina. Se encuentra limitado cranealmente por la fusion medial de los
processi maxillopalatinus. La ausencia de vomer en los craneos de casi todos los
fororracos puede ser interpretada como una ausencia real del mismo, tal como ocurre en
los paladares desmognatos (Zusi y Livezey, 2006) o a una pérdida por causas
tafondmicas, siendo €sta tiltima la mas plausible. Andrews (1899) indica que, en
Patagornis marshi, unas trazas de hueso ubicadas en el espacio anterior entre los ossa
palatina podrian corresponder al vomer.

F) Arcus jugalis. Forma una barra comprimida que presenta un reborde dorsal
filoso y angosto en su porcion craneal y uno ventral redondeado y ancho. El os jugale y
os quadratojugale estan completamente fusionados. El arcus jugalis se fusiona en su
extremo craneal al os maxillare y craneomedialmente al os palatinum. Esta fusion trae
como correlato la ausencia de zona flexoria arcus jugalis (Figuras 4.6 y 4.7). Taxén
nuevo A constituye un caso especial en el cual la fusion entre os palatinum y arcus
Jjugalis es craneal y caudalmente contactan mediante una carilla, pero sin fusionarse. En
general, el arcus jugalis describe un arco muy abierto (poco perceptible en las formas
menores, poco abierto en Taxon nuevo A). Su porcion craneal se dirige
dorsocaudalmente y desciende en su porciéon mediocaudal hasta el contacto con el os

quadratum. El condylus quadraticus es robusto, redondeado y muy saliente.
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G) Os quadratum (Figura 4.15). Se conocen los ossa quadrati de Patagornis
marshi, Andalgalornis steulleti, Devincenzia pozzi, Procariama simplex, Psilopterus
lemoinei, Psilopterus bachmanni, Taxon nuevo A, Paraphysornis brasiliensis y restos
fragmentarios asignados a Physornis fortis y Phorusrhacos longissimus.

El corpus ossa quadrati es ancho y robusto, incluso en los Psilopterinae
(contrario a lo establecido por Sinclair y Farr, 1932). Presenta una depresion
laterocaudal marcada (ausente en Andalgalornis steulleti y Taxon nuevo A). El
processus oticus es ancho y consta de dos condilos (capitulum en este caso). El
capitulum squamosum es oblongo (reniforme en Taxén nuevo A) y de superficie
redondeada con su eje mayor caudomedialmente dirigido. La incisura intercapitularis
es ancha y moderadamente profunda. El capitulum oticum es muy angosto y alargado.
Ambos capitula se ubican en un mismo plano, pero el capitulum squamosum se
encuentra ubicado mas cranealmente que el capitulum oticum. Esta situacion es mas
evidente en los Patagornithinae. La facies tympanica es ancha, concava y se proyecta
caudalmente formando una cresta filosa en Patagornis marshi. El foramen
pneumaticum posterior es grande (pequefio en Taxon nuevo A), ovalado y se ubica
dorsalmente. Se continta a través de un sulcus pneumaticus dirigido ventromedialmente
que forma una muesca entre el condylus medialis y el condylus pterygoideus.
Lateralmente al margen dorsal del foramen pneumaticum se ubica una pequefia cresta
caudal filosa que contiene una pequefia concavidad que se acomoda en el processus
suprameaticus (Figura 4.15D).

El processus orbitalis es comprimido y largo, levemente curvado
dorsomedialmente. Sobre su cara medial se ubican dos foramenes pneumaticos: uno
dorsal y otro ventral de mayor tamafio. En el caso de Taxon nuevo A, ambos foramenes
son grandes aunque subiguales, siendo el dorsal reniforme, mientras que el ventral es
ovalado. En Psilopterus, el foramen dorsal es pequeo y circular, mientras que el
ventral es circular, pero mucho mayor que el dorsal (Figura 4.15A). La presencia de un
unico foramen circular pequefio se ha registrado en algunos Accipitridae y Sulidae. La
presencia y disposicion de los dos fordmenes podrian constituir una autapomorfia de los
Phorusrhacidae (Defeau com. pers.). En el caso de Andalgalornis los foramenes parecen
estar obliterados.

El processus mandibularis es mas ancho y robusto que el processus oticus.
Consta de cuatro condyli: el medialis, el caudalis, el lateralis y el pterygoideus. El

condylus medialis es ovalado, con su eje mayor dirigido mediocranealmente (en
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Cariamidae es perpendicular al plano sagital) e inclinado mediocranealmente. Una
muesca separa caudolateralmente el condylus medialis del condylus caudalis. Este
ultimo es pequefio, reniforme, dispuesto mediocranealmente. El condylus lateralis es
robusto, angosto y presenta un reborde caudomedial que contacta ambos condilos. El
sulcus intercondylaris es profundo. La cotyla quadratojugalis se encuentra bien
marcada, es redondeada, profunda y presenta un reborde en toda su circunferencia. El
condylus pterygoideus se ubica mediodorsalmente al condylus medialis. Forma un
pequeiio domo ovalado, ubicado ventromedialmente al processus orbitalis.

Ameghino (1895), Andrews (1899), Sinclair y Farr (1932) y Tambussi (1989)
declaran que la condicién para los Phorusrhacidae Patagornis, Psilopterus y
Devincenzia es la presencia de dos condyli que articulan con la mandibula (en lugar de
tres), una condicion idéntica a la de los Galloanserae (Cracraft, 1988; Andors, 1992).
Efectivamente, el os quadratum de Paraphysornis brasiliensis (DGM-1418-R) presenta
unicamente dos condyli (Alvarenga, 1982), pero esta condicion no se cumple para el
resto de los taxones.

En el caso de Patagornis, el condylus caudalis es levemente convexo, inclinado
craneo-ventralmente (Figura 4.15D). Se encuentra pobremente separado del condylus
lateralis, el cual es fuertemente convexo. Sin embargo, se dispone de forma oblicua con
respecto a este ultimo, formando una “V”, limitando caudalmente al sulcus
intercondylaris que tiene disposicion curva. El condylus medialis presenta una
superficie convexa. En el caso de Psilopterus (Figura 4.15), el os quadratum presenta
los condylus lateralis y medialis claramente definidos. En Psilopterus lemoinei YPM-
PU15402 la zona donde se ubicaria el condylus caudalis se encuentra pobremente
conservada, mientras que en Psilopterus bachmanni YMP-PU15904 la situacion es
similar a aquella de Chunga burmeisteri (Cariamidae). En este caso el condylus
caudalis forma una pequena saliencia triangular caudal, practicamente continua al
condylus lateralis, formando un tunico condylus simple. Sin embargo, en P. bachmanni,
el condylus caudalis presenta una disposicion oblicua (al igual que en Patagornis
marshi 'y Taxén nuevo A), mientras que en Chunga es fundamentalmente horizontal.
Ademas, en P. bachmanni se forma una foseta craneal curva somera (el sulcus
intercondylaris) de direccion caudal, que marca el limite entre el condylus lateralis y el
caudalis, similar a Patagornis marshi, aunque de forma menos marcada. Esta condicion
no esta presente en Chunga burmeisteri. Esto es sumamente contrastante con la

situacion de Procariama simplex en la cual los tres condyli estan claramente separados.
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En el caso de Devincenzia, el processus mandibularis es sumamente fragmentario y los
dos condyli figurados por Tambussi (1989) son reconstrucciones. Los ossa quadrata de
Physornis fortis y Phorusrhacos longissimus (Figura 4.15) son muy fragmentarios como

para establecer la real cantidad de condyli.

4.2.4 Ossa mandibulae

La mandibula de los fororracos (Figura 4.2) es alta, larga y angosta, en tanto las
rami mandibulae son poco divergentes (entre 14° y 18°) y la symphysis mandibularis es
robusta (Alvarenga y Hofling, 2003) y en algunos casos se curva dorsalmente.
Principalmente en su parte ventral, la symphysis mandibulae se encuentra surcada por
los canaliculi neurovascularis y foramina neurovascularia muy marcados. El tomium es
filoso en la zona de la symphysis y caudalmente es mas redondeado. Los rami
mandibulae son altos y robustos, poco divergentes, de seccion en “8”, siendo su porcion
ventral mas robusta. La fenestra mandibulae puede ser simple, doble o incluso triple.
Cuando es unica (e.g., Patagornithinae no Andrewsornis), la fenestra es ovalada, con su
eje mayor horizontal. En los Psilopterinae es doble y ambas fenestrae son elongadas,
con rebordes filosos, siendo la anterior la de mayor tamafio. En Taxén nuevo A es triple
incluyendo una fenestra craneal y dos caudales elongadas, siendo la fenestra
caudodorsal mayor que la fenestra caudoventral. En todos los casos, las fenestrae
cranealmente presentan un margen dorsal filoso y un margen ventrocraneal constituido
por dos rebordes separados por una pequefia fosa craneal. El processus coronoideus
presenta desarrollo variable. El angulus mandibulae no se encuentra marcado. Sobre el
margen ventral de los rami mandibulae, a nivel de la fenestra mandibulae, se observa la
sutura entre el os dentale y el os angulare. Este Gltimo forma una espina que indenta
entre dos proyecciones caudales del os dentale (Lamina 4.7C). No hay indicio de zona
flexoria intramandibularis. El tuberculum pseudotemporalis es conspicuo, ovalado y
pequenio. En la fossa articularis quadratica (Figura 4.16), la cotyla medialis es amplia,
profunda y ovalada, con su eje mayor oblicuo craneomedialmente. Lateralmente se
encuentra mas excavada, formando una fosa circular mas profunda (ausente en
Andrewsornis). Se encuentra delimitada mediocranealmente por un reborde que forma
un arco. En todas las mandibulas disponibles la cotyla caudalis es practicamente plana
(en Tax6n nuevo A es convexa), ovalada y oblicua craneoventralmente. Se ubica a
diferente nivel de la cotyla medialis de la cual ademads esta separada por una cresta

concava lateralmente. La cotyla caudalis esta separada de la cotyla lateralis por una
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incisura oblicua dirigida mediocranealmente. La cotyla lateralis es oblonga, somera y
concava, con un reborde mediocraneal vertical. El processus lateralis mandibulae esta
bien desarrollado (Figura 4.16). El processus medialis mandibulae se encuentra muy
desarrollado y extendido medialmente. Presenta una superficie anterior plana, una
dorsal angosta y redondeada (formando un labio), una caudal recta y una ventral plana
(separada de la caudal por una cresta pequena). El foramen pneumaticum articulare se
encuentra presente, es pequeio y se ubica en la porcion caudomedial de la cotyla
medialis (este foramen se encuentra obliterado en Andalgalornis FM-P14357
posiblemente debido a la edad avanzada del individuo). La crista transversa fossae es
elevada, pero de bordes romos (filosos en Andrewsornis). Caudalmente se encuentra el
processus retroarticularis dirigido caudolateralmente. La fossa caudalis es
subtriangular (condicién muy marcada en Psilopterinae) de disposicion mediocraneal

(Figura 4.16).

4.2.5. Morfotipos craneanos
De acuerdo a las diferencias craneanas y mandibulares se establecen dos

morfotipos craneanos.

A) Morfotipo I o “craneo tipo Psilopterinae”. Se incluyen dentro de esta
categoria a los taxones Psilopterus (Laminas 4.1, 4.2, 4.3 y 4.4), Procariama (Lamina
4.5) y Tax6on nuevo A (Lamina 4.6).

Neurocraneo de constitucion mas globosa, grande en relacion al tamano total del
craneo. Crista nuchalis sagittalis delgada (ancha en Tax6n nuevo A) y muy marcada.
Crista nuchalis transversa filosa. Prominentia cerebelaris aguda. Processi
parasphenoidalis medialis muy salientes, sin tubérculos mediales accesorios. Superficie
de la region frontal subpentagonal, con concavidades laterales a los lados de una leve
cresta media craneal. Bordes orbitales de los ossa frontalis tilosos y angostos, sin
contacto con el processus supraorbitalis de los ossa lacrimalis. Estos ultimos solo
contactan con los ossa frontalis en la sutura frontolacrimale, limitada a la parte mas
craneal de la region orbital, constituyendo en vista dorsal un “escalén” de margen
medial paralelo al plano sagital y margen posterior oblicuo. Rama descendente del os
lacrimale con dos fordmenes pneumaticos, (el ventral mas grande que el dorsal).

Contacto entre el os lacrimale y arcus jugalis indirecto a través del os lacrimale

communicans. Zona flexoria craniofascialis presente. Zona flexoria palatina y zona
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flexoria arcus jugalis ausentes. Pico relativamente bajo y proporcionalmente mas largo
que en el morfotipo II, de paredes extremadamente delgadas, reforzado internamente
por un entramado trabecular (Figura 4.13). Gancho distal del pico de seccion triangular,
poco desarrollado ventralmente. Tomium con forma falcada poco evidente. Narinas
proporcionalmente grandes en relacion al tamafio total del pico, de forma triangular.
Fossa premaxilar presente. Ossa pterygoidei aplanados dorsoventralmente y curvados
medialmente. Arcus jugalis recto y poco robusto. Os quadratum estilizado. Tres
foramenes pneumaticos en el corpus quadrati (uno caudal y dos mediales). Processus
oticus dispuesto perpendicularmente al plano sagital. Processus orbitalis delgado y
largo.

Mandibula relativamente baja, con el extremo distal recto. Rami mandibulae
subrectos vistos lateralmente. Fenestra mandibulae doble o triple. Processus
coronoideus bien desarrollado, piramidal, comprimido. Processus lateralis mandibulae
muy desarrollado (en relacion a la longitud total de la mandibula). Cotyla lateralis
concava, abierta craneomedialmente, fosa triangular craneal ausente. Processus lateralis
mandibulae grande. Processus medialis mandibulae de base angosta, orientado
medialmente. El tuberculum intercotylaris oblongo y robusto (ausente en Taxén nuevo
A). Processus retroarticularis alto, caudalmente corto y delgado, con escaso desarrollo

lateral. Fossa caudalis profunda.

B) Morfotipo II o “craneo tipo Terror bird”. Se incluyen dentro de este
morfotipo los craneos de Andalgalornis steulleti (Laminas 4.7 y 4.8), Patagornis marshi
(Laminas 4.9 y 4.10), Andrewsornis abbotti (Laminas 4.12), Phorusrhacos longissimus
(Lamina 4.13) y Kelenken guillermoi (Ldmina 4.14).

Neurocraneo pequefio en relacion al resto del craneo, no globoso. Crista
nuchalis sagittalis robusta, ancha y muy marcada. Prominentia cerebelaris redondeada.
Cristae nuchalis transversa de margenes romos. Processi paraoccipitalis extendidos
ventralmente. Processi parasphenoidalis medialis salientes, con tubérculos mediales
accesorios. Region frontal de forma triangular y convexa. Bordes orbitales de los ossa
frontalis engrosados con rebordes rugosos para el contacto con el processus
supraorbitalis del os lacrimale. Processus supraorbitalis del os lacrimale muy
desarrollado y expandido lateromedialmente, adosado en toda su longitud a los ossa
frontalis. Sutura frontolacrimale conspicua, recta y convergente anteriormente con su

contraparte (en Andalgalornis la fusidon entre estos huesos es total en su porcién mas
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craneal). Rama descendente del os lacrimale robusta fusionada con el os lacrimale
communicans. Contacto con el arcus jugalis amplio y reforzado medialmente por una
lamina o labio medial. Ausencia de zona flexoria palatina, zona flexoria arcus jugalis y
zona flexoria craniofascialis. Pico hueco alto y proporcionalmente corto, de paredes
relativamente gruesas (especialmente la porcion dorsocraneal), sin entramado trabecular
(véase figura 4.12). Gancho distal del pico de seccion ovalada, muy desarrollado
ventralmente. Tomium marcadamente falcado. Narinas redondeadas o arrifionadas y
pequenas en relacion al tamafio total del pico. Fossa premaxilar ausente. Ossa
pterygoidei comprimidos, altos, de base ventral angosta y plana. Arcus jugalis muy
robusto y arqueado dorsoventralmente (salvo en Andrewsornis donde es practicamente
recto), de margen ventral redondeado y dorsal filoso y porcion caudal fuertemente
dirigida dorsalmente. Os quadratum robusto, de gran tamano. Processus oticus dirigido
craneolateralmente. Processus orbitalis alto y largo.

Mandibula alta. Symphysis mandibularis curvada dorsalmente. Las rami
mandibulae describen una leve onda sigmoidea. Fenestra mandibularis simple o doble.
Processus coronoideus pequetio de forma variable: en Andrewsornis es muy pequefio y
conico, en Andalgalornis es aplanado lateralmente, mientras que en Patagornis 'y
Phorusrhacos es alargado y muy marcado. Cotyla medialis muy excavada con una
concavidad caudal mas profunda (rasgo ausente en Andrewsornis). Processus lateralis
mandibulae pequeno. Cotyla lateralis delimitada craneomedialmente por un reborde
que la separa de una fosa triangular anterior. Processus medialis mandibulae de base
ancha orientado dorsomedialmente. Tuberculum intercotylaris ausente. Crista
intercotylaris robusta y roma. Processus retroarticularis bajo, caudalmente largo y

relativamente robusto, fuertemente dirigido lateralmente. Fossa caudalis somera.

Los craneos de Mesembriornis milneedwardsi MMP 155-S (Lamina 4.15) y
Devincenzia pozzi MLP 37-111-7-8 (Lamina 4.16) son muy fragmentarios y fueron
inadecuadamente reconstruidos. Por tal motivo, su asignacion a alguno de los
morfotipos aqui definidos resulta cuestionable. Sin embargo, caracteristicas en
Mesembriornis milneedwardsi tales como la presencia de una fossa premaxillar y la
posible existencia de un os lacrimale communicans como hueso independiente,
permiten inferir su asignacion al primer morfotipo. En el caso de Devincenzia, el craneo

ademas se encuentra muy deformado (principalmente aplastado). Su asignacion al
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morfotipo II de craneo solo se sustentaria por su pertenencia taxonoémica a los

Phorusrhacinae (Alvarenga y Hofling, 2003).

4.2.6. Pelvis: ossa coxae

Se conocen y estudiaron las pelvis de Psilopterus lemoinei, Psilopterus
bachmanni, Procariama simplex, Taxdn nuevo A, Patagornis marshi'y Andalgalornis
steulleti. La Gnica pelvis que se conoce de Mesembriornis milneedwardsi es muy
fragmentaria.

Las diferencias que exhiben las pelvis disponibles son muy notables
fundamentalmente en la porcion postacetabular.

El synsacrum presenta una crista spinosa synsacri muy alta principalmente en el
sector preacetabular. Los processi costalis de las vertebrae acetabularis son elongados
y muy numerosos, formando pilares robustos que aseguran una unién rigida con los
ossa coxae. El sulcus ventralis synsacri se encuentra marcado y es lentiforme. Consta
de 13 vértebras en Taxon nuevo A y Psilopterus (y probablemente en Procariama),
aunque Sinclair y Farr (1932) declaran que son 15. En Patagornis serian 15 segun
Andrews (1899), aunque Ameghino (1895) declara que son 12 6 13. El material
BMNH-AS516, que no pudo ser estudiado, se encuentra cubierto de sedimento y presenta
partes reconstruidas, razon por la cual el nimero real no puede establecerse.

La pelvis es muy alargada y comprimida (Ameghino, 1895; Andrews, 1896,
1899; Patterson y Kraglievich, 1960; Alvarenga y Hofling, 2003), con una region
postacetabular hasta dos veces mas larga que la region preacetabular (Figura 4.17). Esta
condicion también esta presente en aves acuaticas como Gaviiformes y
Podicipediformes (Ibaiiez, 2006).

El ilium es el hueso de mayor desarrollo de la pelvis. El ischium se encuentra
muy extendido caudalmente, limitando caudoventralmente el foramen ilioischiadicum.
El corpus ischii es someramemente concavo y ventralmente forma un reborde filoso.
Caudalmente se proyecta constituyendo el processus terminalis ischii.

Las alae preacetabularis ilii son fundamentalmente verticales (poco deflectadas
lateralmente). Son cortas y altas, presentando una fossa iliaca dorsalis muy somera. Las
cristae iliacas dorsalis confluyen y se fusionan en la linea media dorsalmente a la crista
spinosa synsacri. El canalis iliosynsacralis es cerrado, quedando delimitado por ambas

cristae que se fusionan a su vez con la crista spinosa synsacri.
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En Psilopterus, Procariama, Mesembriornis y Taxon nuevo A, el margen dorsal
de la porcion preacetabular esta representado por una cresta roma y angosta que
describe un arco muy acentuado de recorrido dorsocaudal, imperceptible en el nivel de
union de las cristae supratrochanterica (Rovereto, 1914; Sinclair y Farr, 1932;
Patterson y Kraglievich, 1960). A partir de dicha union, caudalmente la pelvis es plana
conformando la “plataforma dorsal iliaca” de Rovereto (1914) y que carece de cresta
media. En estos taxa, sobre las cristae iliacas dorsalis se desarrolla una expansion
romboidal que Rovereto (1914) denominé “escudo iliaco” (Laminas 4.19-4.22).

El acetabulum es ovalado a subcircular, limitado anteriormente por un reborde o
labio interrumpido ventralmente (continuo en Procariama).

El foramen ilioischiadicum es relativamente pequefio en comparacion a la
longitud total de la pelvis. El margen craneal es vertical, practicamente recto. Su margen
ventral es amplio, aunque solo abarca entre 1/4 en Procariama y un 1/5 en
Andalgalornis de la longitud total de la pelvis. El margen caudal es redondeado.

El foramen obturatum es alargado craneocaudalmente, angosto y cerrado
caudalmente por un processus obturatorius robusto. Este ultimo brinda, a su vez, el
limite craneal de la fenestra ischiopubica.

El antitrochanter se encuentra muy extendido lateralmente, inclinado
caudoventralmente, con un margen lateral redondeado. Dorsalmente se desarrolla una
cresta relativamente gruesa y roma que disminuye en altura en su recorrido medial y que
forma un alero. Andrews (1899) la denomina crista supratrochanterica. Dicha crista
presenta desarrollo muy variable: (1) robusta aunque baja, carente de una proyeccion
lateral que sobrepasa al antitrochanter, como en Psilopterus y probablemente
Procariama; (2) gruesa de borde romo, mas extendida lateralmente que el
antitrochanter en Mesembriornis y Taxon nuevo A y (3) gruesa de borde romo, alta 'y
carente de una proyeccion lateral que sobrepase al antitrochanter en Andalgalornis 'y
Patagornis. El sulcus antitrochantericus presenta un desarrollo variable, aunque
siempre se encuentra delimitado caudalmente por un alero craneal de la crista
supratrochanterica.

En la parte caudal, las cristae dorsolateralis ilii se proyectan caudalmente en
una spina dorsolateralis ilii. Esta puede ser angosta (Psilopterus) o ancha (Taxon nuevo
A). La crista dorsolateralis ilii se manifiesta desde el extremo mas caudal de la spina
dorsolateralis ilii formando un arco convexo conspicuo con un reborde agudo

(errébneamente interpretado como la synchondrosis ilioischiadica por Andrews, 1899 y
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Sinclair y Farr, 1932). Se dirige ventrocranealmente hacia el margen caudal del foramen
ilioischiadicum. A su vez, desde la spina dorsolateralis ilii se extiende la synchondrosis
ilioischiadica que presenta una disposicion subhorizontal en Taxén nuevo A o describe
un arco convexo ventralmente muy marcado en Psilopterus y Procariama. Confluye
cranealmente con la crista dorsolateralis ilii.

En algunos taxa, ubicado sobre el margen caudal del foramen ilioischiadicum
(donde confluyen la crista dorsolateralis ilii y la synchondrosis ilioischiadica) se forma
un proceso de desarrollo variable (Figura 4.18): (1) muy desarrollado, formando una
espina dirigida cranealmente en Psilopterus y probablemente Procariama; (2) poco
desarrollado, como un promontorio pequeiio en Taxon nuevo A; (3) reducido formando
un pequefio tubérculo alargado en Patagornis y (4) ausente en Andalgalornis.

Entre la crista dorsolateralis illii y la synchondrosis ilioischiadica se desarrolla
la lamina infracristalis ilii alargada y lentiforme. Por debajo, el ala ischii forma una
concavidad.

El processus terminalis ischii también se encuentra fuertemente proyectado
caudalmente, aunque menos que la spina dorsolateralis ilii (subiguales en extension en
Andalgalornis). Es amplio y de contorno triangular.

El sulcus obturatorius es alargado, profundo y amplio dorsoventralmente. Se
encuentra limitado ventralmente por un reborde redondeado muy robusto y conspicuo
que se continta desde el limite ventral del foramen ilioischiadicum.

La crista iliaca obliqua esta bien marcada.

El borde caudal del ala ischii (entre la spina dorsolateralis ilii y el processus
terminalis ischii) presenta forma variable. En Taxon nuevo A conforma un dngulo cuyo
margen ventral se dirige muy ventralmente y el dorsal caudodorsalmente. En
Psilopterus, Procariama, Andalgalornis y Patagornis forma un arco concavo
caudalmente.

La fossa renalis se ubica dorsalmente al foramen ilioischiadicum en su mitad
caudal. Es relativamente corta, aunque muy amplia, mientras que el recessus caudalis
fossae es muy extenso (en Taxon nuevo A se extiende hasta la altura de la Gltima
vertebra synsacral).

El pubis tiene desarrollo variable (Figura 4.17), pudiendo estar completo o
constituido por dos porciones. En este tltimo caso, la porcién media no se desarrolla.

En Taxon nuevo A, el pubis se encuentra completo. El corpus pubis es delgado

con el sector anterior fusionado ampliamente a la pelvis (Sinclair y Farr, 1932). Sigue el
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recorrido del borde lateral del ischium, delimitando una fenestra ischiopubica muy
alargada, angosta y cerrada. Contacta caudalmente con el processus terminalis ischii. El
apex pubis es muy robusto, con un quiebre medioventral por detrds del contacto entre
ischium y pubis. Esto se contrapone con la hipdtesis de Sinclair y Farr (1932) para
Psilopterus, quienes declararon que no existia proyeccion pubica posterior mas alla del
foramen obturatum y marcadamente contrastante con la declaracion de Patterson y
Kraglievich (1960) y Alvarenga y Hofling (2003) de que el pubis de todos los
Phorusrhacidae se encuentra atrofiado. En Andalgalornis FM-P14357, el processus
terminalis ischii derecho se encuentra acompafiado por una porcidon conservada del apex
pubis que consiste en una barra de seccion oval. Cranealmente, el pubis se fusiona al
ischium, cerrando ventralmente el foramen obturatum (caudalmente delimitado por el
robusto processus obturatorius). La porcion de pubis faltante es la porcion media y no
la craneal como habia sido establecido por Alvarenga y Hofling (2003); en

consecuencia la fenestra ischiopubica se encuentra abierta ventralmente.

4.2.7. Morfotipos pélvicos

Pueden distinguirse dos morfotipos pélvicos en los Phorusrhacidae.

A) Morfotipo I o “pelvis tipo Psilopterinae”. Se incluyen las pelvis de
Psilopterus bachmanni (Lamina 4.17), Psilopterus lemoinei (Ldminas 4.18 y 4.19),
Procariama simplex (Lamina 4.20), Mesembriornis milneedwardsi (Lamina 4.21) y
Taxon nuevo A (Lamina 4.22).

Pelvis ensanchada postacetabularmente. Lamina infracristalis ilii marcadamente
lentiforme, describiendo un arco muy conspicuo. Tuberculum preacetabulare muy
desarrollado. Foramina intertransversaria visibles. Sulcus ventralis synsacri somero.
Fenestra ischiopubica cerrada ventralmente.

Alae preacetabularis ilii verticales, con inflexion latero-ventral.

Margen dorsal de la porcidn preacetabular en arco muy acentuado, de recorrido
dorsocaudal. Escudo iliaco presente, muy bien desarrollado en Procariama,
Mesembriornis y Taxon nuevo A, pero poco en Psilopterus. Plataforma dorsal iliaca
presente.

Sulcus antitrochantericus somero.

Cristae iliaca dorsalis sin fusion postacetabular medial que divergen

caudalmente por detras del acetabulum, luego convergen a nivel de la union con las
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cristae supratrochanterica. Pocos foramina intertransversaria, algunos obliterados.
Entre ellos se ubica una fosa lentiforme, donde se observa la crista spinosa synsacri
robusta y baja que limita pares de fordmenes confluyentes caudalmente. Dicha fosa se
cierra caudalmente donde se forma una cresta media.

Proceso ubicado sobre el margen caudal del foramen ilioischiadicum presente.

Spina dorsolateralis ilii muy proyectada caudalmente, levemente mas extendida
caudalmente que el processus terminalis ischii y curvada dorsalmente.

Los Cariamidae presentan una pelvis similar a la de este morfotipo (Figura

4.19).

B) Morfotipo II o “pelvis tipo Terror bird”. Se incluyen las pelvis de
Andalgalornis steulleti (Lamina 4.23) y Patagornis marshi (Lamina 4.24).

Pelvis muy comprimida, de ancho homogéneo en toda su longitud. Lamina
infracristalis ilii lentiforme en Patagornis, pero no en Andalgalornis. Tuberculum
preacetabulare poco desarrollado. Foramina intertransversaria no visibles por estar
cubiertas por la fusion medial de las cristae iliaca dorsalis a nivel postacetabular.
Escudo iliaco ausente. Sulcus ventralis synsacri profundo y muy marcado. Fenestra
ischiopubica abierta ventralmente.

Cristae iliacas dorsalis fusionadas medialmente a lo largo de toda la longitud de
la pelvis, incluyendo la porcidn postacetabular. Postacetabularmente, la crista iliaca se
inclina caudoventralmente, aunque es esencialmente recta; preacetabularmente, la crista
describe una curva convexa suave dorsalmente. Como consecuencia, la pelvis en vista
lateral adopta una forma “quebrada ventralmente”.

Alae preacetabularis ilii fuertemente verticalizadas, no se deflectan
lateralmente.

Sulcus antitrochantericus profundo y bien marcado.

Alae postacetabularis ilii verticales. Lamina infracristalis ilii lentiforme en
Patagornis. En Andalgalornis las cristae dorsolateralis ilii se encuentran poco
marcadas. Spina dorsolateralis ilii ancha y proyectada caudalmente (mas en
Patagornis). Processus terminalis ischii de extension caudal similar a la de la spina

dorsolateralis.

4.2.8. Ossa membri pelvici
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Los miembros posteriores de los Phorusrhacidae presentan huesos largos y

delgados.

A) Fémur (Laminas 4.25-4.28)

El corpus femoris en vista lateral es: (1) muy curvo en Psilopterus, (2) poco
curvo en M. milneedwardsi (Kraglievich, 1946; Tambussi, 1989) y Taxon nuevo A o (3)
recto en Phorusrhacos y Patagornis. La linea intermuscularis cranialis es oblicua y
muy marcada -poco marcada en M. milneedwardsi (Rovereto, 1914; Kraglievich, 1940),
Phorusrhacos y Taxon nuevo A-. Distalmente se bifurca y se dirige hacia los condyli.
La linea intermuscularis caudalis también se encuentra muy bien marcada y forma un
reborde filoso (robusto en Phorusrhacos) que se une a la crista supracondylaris
medialis.

La facies articularis antitrochanterica se encuentra bien marcada. El limite
craneal esta dado por un reborde de desarrollo variable (ausente en Taxon nuevo A) y el
caudal por un reborde dirigido caudalmente (ausente en Mesembriornithinae). La facies
articularis acetabularis presenta una proyeccion ventral similar a Cariamidae (ausente
en Procariama), pero mas ancha y redondeada.

El caput femoris en vista medial tiene forma de corazon invertido (al igual que
en los Cariamidae) y limita medialmente una fosa muy conspicua ubicada sobre la
incisura del collum femoris. El caput se ubica proximalmente a la misma altura que la
crista trochanteris en Psilopterus (Sinclair y Farr, 1932), mientras que es mas proximal
en Patagornis (Andrews, 1896, 1899), Phorusrhacos y Taxén nuevo A y mas distal en
Procariama y M. milneedwardsi. La fovea ligamentum capitis es Unica (doble en
Procariama, no marcada en Taxén nuevo A), subcircular y somera, limitada
cranealmente por una saliente.

El trochanter femoris forma un promontorio alargado muy saliente. La crista
trochanteris esta bien desarrollada, es ancha y robusta y se encuentra expandida
cranealmente, aunque menos que en Cariamidae. Las impressiones obturatorie se
encuentran muy marcadas, son subovales y se ubican sobre la cara lateral del fémur. Las
impressiones iliotrochanterica se encuentran poco marcadas, ubicadas craneo-
dorsalmente al trochanter femoris y caudalmente a la crista trochanteris.

El sulcus patellaris es somero y amplio. En vista distal, es mas simétrico que en
los Cariamidae (donde alcanza mayor profundidad medialmente). La crista lateralis

sulci patellaris es generalmente suave (como en Phorusrhacos, M. milneedwardsi,
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Psilopterus bachmanni'y Procariama) o proximalmente abrupta (Psilopterus lemoinei y
Taxoén nuevo A). La crista medialis sulci patellaris es suave (roma y robusta como en
M. milneedwarsi; abrupta en Cariamidae).

El sulcus intercondylaris se encuentra bien marcado y si bien es profundo, lo es
menos que en los Cariamidae. El condylus medialis se encuentra menos extendido
distalmente que el lateralis y en vista medial presenta una saliencia baja, menos
marcada que en Cariamidae (poco marcada en Patagornis, ausente en Phorusrhacos,
Procariama y M. milneedwardsi). La crista supracondylaris medialis forma un reborde
saliente y filoso (pequeio en M. milneedwardsi; romo y robusto en Phorusrhacos) que
delimita medialmente un area triangular. El condylus lateralis se encuentra fuertemente
proyectado caudalmente.

La fossa poplitea es ovalada y muy profunda (a diferencia de los Cariamidae) y
limitada distalmente por una barra 6sea muy desarrollada que une los condyli medialis y
lateralis caudalmente. Este rasgo es diagndstico de los fororracos y permite asignar al
ave africana Lavocatavis a la familia Phorusrhacidae (Mourer-Chauviré et al., 2011). La
impressio ligamentum cruciati cranialis es bien profunda (salvo en P. bachmanni'y
Andrewsornis abbotti), mientras que la impressio ligamentum cruciati caudalis esta
poco marcada y se ubica en la superficie proximal posterior del condylus lateralis,
bordeada por un reborde proximal. La impressio ansae m. iliofibularis presenta dos
marcas, la primera es arrifionada (e.g., Patagornis), ovalada (e.g., P. bachmanni, Taxén
nuevo A 'y Procariama) o subcircular (e.g., M. milneedwardsi), de gran tamaio, ubicada
dorsalmente a la crista tibiofibularis; mientras que la segunda consiste en una pequefia
marca alargada y oblicua, ubicada cranealmente al primero de los origenes. La fovea
tendineus m. tibialis cranialis se encuentra bien marcada. Medialmente, a su lado, se
encuentra una pequefia fosa la cual “orada” sobre el condylus lateralis (en los
Phorusrhacidae de mayor tamafio la excavacion sobre el condylus es ain mayor). La

crista tibiofibularis es angosta.

B) Tibiotarso (Laminas 4.29-4.33)

El corpus tibiotarsi es mas ancho lateralmente que en Cariamidae. Es levemente
curvo (no recto como establecieron Sinclair y Farr, 1932 para Psilopterus) y,
distalmente, describe una onda sigmoidea muy suave (apenas marcada en M.

milneedwardsi y Phorusrhacos, recto en M. incertus). Tanto la facies cranialis como la
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caudalis presentan una superficie suave. La linea extensoria (= linea aspera de Sinclair
y Farr, 1932) es conspicua.

Las cristae cnemialis se encuentran muy desarrolladas y son muy salientes. La
crista cnemialis cranialis presenta un reborde ventral oblicuo. La crista cnemialis
lateralis es mas alta y menos expandida lateralmente que en Cariamidae y carece de la
proyeccion distal que forma un gancho en los Cariamidae, aunque presenta una
expansion (craneocaudal en Psilopterus y Patagornis y caudal en M. milneedwardsi). El
sulcus intercnemialis es profundo. La facies gastrocnemialis se encuentra bien
expandida medialmente sobre la crista cnemialis cranialis y el caput tibiae.

El caput tibiae es proporcionalmente mas ancho que en los Cariamidae. La
facies articularis medialis es plana, mas expandida caudalmente y se encuentra mas
inclinada que en los Cariamidae. La facies articularis lateralis es sobresaliente y
levemente elipsoidal. El area interarticularis se encuentra poco marcada. La fossa
retropatellaris se encuentra bien marcada. La incisura tibialis es ancha. La crista
patellaris esta presente aunque poco desarrollada. La fossa flexoria es conspicua y bien
excavada. Las tuberositas popliteus son muy variables en forma y desarrollo: forman
una Unica prominencia dirigida craneolateralmente en Psilopterus lemoinei; en P.
bachmanni hay dos crestas conspicuas; en M. milneedwardsi hay tres crestas
acompanadas de tubérculos; en Phorusrhacos puede haber dos o tres crestas; en
Patagornis puede haber un tubérculo tinico o incluso dos crestas poco marcadas y en
Taxo6n nuevo A hay dos tubérculos.

La crista fibularis es robusta, ancha y bien marcada, con escaso desarrollo
lateral (excepto en P. lemoinei). Se extiende aproximadamente hasta un cuarto de la
extension total de la diafisis.

El sulcus extensorius es profundo (Figura 4.20), se ubica mas medialmente que
en los Cariamidae y su extension proximal es solo Y4 de la longitud del tibiotarso
(restringido a la zona del pons en Phorusrhacos). El pons supratendineus es oblicuo,
ancho y robusto, presenta una muesca proximal medial (ausente en P. bachmanni) bien
excavada (en Psilopterus lemoinei presenta ademas un reborde o labio distal). Esta
observacion es contraria a la expuesta por Patterson y Kraglievich (1960) y Alvarenga
(1985) quienes indican que los Psilopterinae y Mesembriornithinae se caracterizan por
presentar el pons supratendineus orientado casi transversalmente al eje longitudinal del
tibiotarso. Mas atin, Alvarenga (1985) utiliza este caracter para justificar la inclusion de

Paleopsilopterus itaboraiensis dentro de los Psilopteridae.
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Laterodistalmente al pons existe un tubérculo de desarrollo variable: muy
desarrollado en P. lemoinei, M. milneedwardsi (Rovereto, 1914) y Taxén nuevo A, poco
marcado en Phorusrhacos y Patagornis (Figura 4.20). El canalis extensorius es
profundo. La incisura intercondylaris es profunda y presenta dos marcas de insercion
(ausentes en Cariamidae).

El condylus lateralis presenta contorno redondeado. El condylus medialis es
alargado craneocaudalmente: es alto y delgado en Psilopterus, alto y robusto con una
proyeccion medial poco marcada en Patagornis y Mesembriornis. La depressio
epicondylaris lateralis se encuentra poco excavada. El epicondylus medialis esta
pobremente desarrollado, mientras que el epicondylus lateralis se encuentra ausente, al
igual que en Cariamidae. El tuberculum retinaculi m. fibularis es alargado y vertical,
delimitando posteriormente un canal suave (poco desarrollado en Patagornis). La
trochlea cartilaginalis tibialis estad expandida proximalmente (poco expandida en
Devincenzia y Mesembriornis). La cristae lateral es redondeada y menos saliente que en

Cariamidae, mientras que la cristae medial es filosa.

C) Fibula

Presenta forma de daga (Figura 4.21) y es muy similar a la de los Cariamidae,
abarcando entre un 50 y 60% de la longitud total del tibiotarso. El caput fibulae es
ancho transversalmente, elongado craneocaudalmente y con una inclinacion
caudocraneal mayor que en Cariamidae. La facies articularis tibialis es larga, elongada
y elevada. El tuberculum m. iliofibularis es ovalado y muy marcado. La spina fibulae
presenta seccion triangular. El foramen interosseum proximale es elongado, mas
angosto transversalmente que en Cariamidae. El foramen interosseum distale es largo 'y

angosto.

D) Tarsometatarso (Laminas 4.34-4.38)

El ancho de la diafisis es constante en toda su longitud, excepto en Tax6n nuevo
A en el cual decrece distalmente. Proporcionalmente, el tarsometatarso es mas robusto
que en Cariamidae (Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932; Mayr, 2002), aunque es
alargado y relativamente grécil, especialmente en Mesembriornithinae donde alcanza el
80-85% de la longitud del tibiotarsus (Alvarenga y Hofling, 2003) y en Procariama
donde alcanza el 75-80%.
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Ambas cotylae son de superficie amplia y concava, estando la cotyla lateralis
dispuesta en un plano mas distal que la medialis -particularmente en Patagornis-,
excepto en Psilopterus lemoinei'y Phorusrhacos en los cuales se disponen
aproximadamente en el mismo plano. La cotyla medialis presenta un reborde ovalado.
El margen ventral de la cotyla lateralis es recto (salvo en Mesembriornithinae que es
concavo). La eminentia intercotylaris es muy sobresaliente (Ameghino, 1895) y se
encuentra excavada en su base por un surco orientado proximolateralmente-
distomedialmente (Andrews, 1899; Sinclair y Farr, 1932), poco marcado en Patagornis
y ausente en Mesembriornis milneedwardsi.

Una caracteristica diagnoéstica de los Phorusrhacidae es la presencia de un
hypotarsus con forma triangular (Alvarenga y Hofling, 2003), simétrico en Psilopterus
y Patagornis; asimétrico en Procariama, Mesembriornis y Taxon nuevo A (Figura
4.22). En el hypotarsus, se pueden distinguir dos plataformas ubicadas a diferentes
niveles: la medial se encuentra levemente mas dorsal y es surcada (Andrews, 1899;
Sinclair y Farr, 1932; Acosta Hospitaleche y Tambussi, 2005), formando un canal; la
lateral es completamente lisa y levemente convexa. En cambio Procariama presenta dos
crestas, una medial angosta y otra lateral muy robusta (Rovereto, 1914; Alvarenga y
Hofling, 2003) que delimitan un surco medio (Rovereto, 1914). El hypotarsus se
continua distalmente a través de una crista medianoplantaris muy corta y robusta
(Sinclair y Farr, 1932). Los margenes del hypotarsus no sobresalen proximalmente
(muy sobresalientes en Procariama).

En vista caudal, los foramina vascularia proximalia son visibles (ocultos por
expansiones laterales del hypotarsus en Paleopsilopterus). Dichos foramina se
encuentran al mismo nivel en Psilopterus lemoinei y Tax6én nuevo A, mientras que en
Cariamidae, P. bachmanni, Procariama y Patagornis (Andrews, 1899) lo estan a
diferentes.

La fossa infracotylaris dorsalis es ovalada, profunda y restringida a la porcion
mas proximal del tarsometatarso. En la porcion mas distal de la fossa se encuentran las
tuberositas m. tibialis cranialis que forman dos estructuras ovaladas muy marcadas. La
impressio retinaculi extensorii es Unica, medial y forma un tubérculo que se ubica sobre
el margen del corpus tarsometatarsi. Medialmente a la impressio, el margen medial del
corpus forma un pequefio alero en Psilopterinae y Mesembriornis milneedwardsi.

Tanto el sulcus extensorius como el flexorius son profundos, aunque este ultimo

se encuentra muy poco desarrollado en Patagornis 'y Phorusrhacos. El primero se
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encuentra delimitado por margenes romos y robustos. Las cristae plantaris lateralis et
medialis son robustas y de rebordes redondeados (mas salientes y filosos en
Cariamidae). Tanto el sulcus extensorius como el flexorius ocupan los 2/3 de la longitud
total del tarsometatarso (1/2 de la longitud del tarsometatarso en P. bachmanni).

La fossa supratrochlearis plantaris esta muy poco marcada (ausente en
Cariamidae y en P. affinis), aunque se evidencia su forma subtriangular. La fossa
metatarsi I es ovalada y denota la presencia de un dedo I ubicado en una posicién mas
distal que en Cariamidae, que no contacta con el suelo (Jones, 2010). El foramen
vasculare distale es levemente ovalado y bien conspicuo, atravesando el hueso desde la
facies dorsalis hasta la plantaris y presentando la apertura entre la trochlea metatarsi 111
y la trochlea metatarsi IV (Andrews, 1899; Dolgopol de Saez, 1927; Sinclair y Farr,
1932).

La trochlea metatarsi 111 es la més extendida distalmente (Figura 4.23). Se
expande distalmente en Titanis walleri y Mesembriornithinae (Alvarenga y Hofling,
2003; Acosta Hospitaleche, 2002). Presenta rebordes dirigidos proximalmente en P.
lemoinei, P. bachmanni, P. colzecus (Tonni y Tambussi, 1988), Procariama 'y Taxén
nuevo A, que son paralelos en los Cariamidae y P. affinis (Agnolin, 2006). En
Phorusrhacos, Mesembriornis y Patagornis la situacion es intermedia, ya que
distalmente los bordes son paralelos pero proximalmente son convergentes. La trochlea
metatarsi Il es ancha y convexa en todas las direcciones, carente de un surco y se
encuentra menos extendida distalmente que las otras dos trochleae metatarsi. En
Psilopterus dicha trochlea sobresale medialmente (Alvarenga et al., 2010), mientras que
es menos sobresaliente en Procariama y Taxon nuevo A. Los Psilopterinae y
Mesembriornithinae presentan una cresta caudomedial, dirigida caudalmente sobre la
trochlea metatarsi I1. Esta cresta es larga y de extremo angosto en Psilopterus lemoinei
mientras que en P. bachmanni es corta 'y ancha y, en Procariama y Taxén nuevo A, esta
levemente menos desarrollada, formando un reborde triangular. En Phorusrhacos y
Patagornis estd muy poco desarrollada, incluso menos que la de la trochlea metatarsi
1V. La trochlea metatarsi IV es relativamente angosta, levemente surcada y presenta una
cresta ventral angosta redondeada (muy saliente en Psilopterinae) -con forma de aleta en

Taxoén nuevo A-. La fovea ligamentum collateralis es redondeada y profunda.

E) Ossa digitorum pedis
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No es objetivo de esta tesis describir e interpretar las falanges de las patas de los
fororracos. Por lo tanto, solo se mencionan aqui algunos caracteres muy generales y
distintivos. Se conocen pies parcialmente completos (Figura 4.24) de Psilopterus
colzecus, Procariama simplex, Paraphysornis brasiliensis y Taxon nuevo A. Las
especies Patagornis marshi, Mesembriornis milneedwardsi 'y Psilopterus lemoinei estan
representadas por patas aiin mas incompletas, mientras que Phorusrhacos, Devincenzia,
Physornis, Psilopterus bachmanni 'y Mesembriornis milneedwardsi estan representados
por dedos incompletos y falanges sueltas. En muchos de estos casos, el hallazgo de
falanges sueltas durante finales del siglo XIX y principios del XX produjeron la
creacion de gran cantidad de nombres por parte de F. Ameghino, M. Moreno y A.
Mercerat. De éstos, todos resultaron ser sinonimos junior de Phorusrhacos longissimus,
Psilopterus bachmanni o P. lemoinei.

El autopodio posterior de los Phorusrhacidae es similar al de los Cariamidae,
especialmente en las proporciones relativas y la morfologia de las falanges ungueales
(Tonni y Tambussi, 1988; Jones, 2010).

El patron de digitos es anisoddctilo, siendo el dedo III el mas largo y el dedo I
elevado.

El dedo IIT es mucho mas largo y robusto (Figura 4.24), mientras que los dedos
IT y IV son mas graciles y subiguales en longitud (Ameghino, 1895). El dedo I es
pequeno, corto y elevado (Jones, 2010). Como se menciond previamente, se ubica mas
distalmente que en los Cariamidae. El dedo II evidencia una gran posibilidad de
extension, al igual que los Cariamidae, posibilitando un mayor aferre de sus presas
(Jones, 2010).

Las falanges, especialmente las ungueales, han sido profundamente estudiadas
por Jones (2010). Aqui se destacan solo algunos caracteres. Las ungueales son agudas,
arqueadas, comprimidas (Ameghino, 1895, Alvarenga y Hofling, 2003; Jones, 2010),
similares a las de los Cariamidae (Tonni y Tambussi, 1988) y carentes de tuberculum
extensorium (Jones, 2010). En relacion al dedo 11, la primera falange se caracteriza por
presentar un tuberculum flexorium muy desarrollado y una facies articularis que forma
una polea muy profunda. La falange ungueal de este digito es muy curva (notoriamente
mas curva que las ungueales de los otros digitos), presenta el tuberculum flexorium muy
desarrollado (Jones, 2010) y surcos o canales laterales. Las falanges del dedo III son
alargadas y la falange ungueal es menos curva que la del digito II, de seccion

subtriangular (Jones, 2010) y presenta surcos laterales. En el dedo IV, la falange 1 es la
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mas larga. Las restantes disminuyen sustancialmente su longitud. La falange ungueal de
este dedo presenta base ancha (Jones, 2010) al igual que la del dedo III y presenta

surcos laterales poco desarrollados.
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Capitulo 5: Posicion Filogenética de los Phorusrhacidae

5.1. Contexto filogenético

Cualquier inferencia paleobidlogica se encuentra mejor fundamentada si se
realiza en un marco filogenético adecuado que permita discriminar “constraints” de
rasgos adaptativos. En especial, la inferencia de la funcion (Lauder, 1995), asi como la
reconstruccion de tejidos blandos (Witmer, 1995b, 1997; véase capitulo 7) estan
fuertemente afectadas a las hipdtesis filogenéticas sobre las cuales se trabaja. En
particular, para poder realizar inferencias acerca de la presencia o ausencia de un tejido
blando mediante la aproximacion del Soporte Filogenético Viviente (Extant
Phylogenetic Bracket, EPB) es necesario contar con una filogenia (Witmer 1995b,
1997), ya que se busca ubicar en un diagrama de parentesco o cladograma al taxon fosil
bajo estudio entre los dos outgroups vivientes mas cercanamente emparentados a fin de
establecer la presencia de un tejido con un cierto nivel de inferencia (véase capitulo 7).

En el caso particular de las Aves, son pocas las propuestas filogenéticas
realizadas con metodologia cladista que incluyan un nimero representativo de
Neornithes y, en la mayor parte de los casos, las relaciones dentro de este clado no se
encuentran resueltas satisfactoriamente (e.g., Cracraft y Clarke, 2001; Ericson et al.,
2001; Livezey y Zusi, 2001). Propuestas mas recientes pueden encontrarse en Ericson et
al. (2006), Hackett et al. (2008), Livezey y Zusi (2006, 2007) y Mayr y Clarke (2003).
A la dificultad de contar con propuestas filogenéticas representativas para este grupo, se
suma la escasa proporcion de caracteres osteoldgicos en comparacion con la de
caracteres tomados de tejidos blandos e informacion molecular, que resultan
practicamente inaplicables al registro fosil.

Inicialmente los Phorusrhacidae fueron clasificados como Ratitae por Ameghino
(1891b, 1895, 1899) -quien los habia considerado originalmente como mamiferos
edentados en 1887, 1889 y 1891a- y Lydekker (1893). Sin embargo, se los ha incluido
dentro de los Gruiformes Bonaparte 1854 y, en particular, se los ha relacionado con los
Cariamidae Bonaparte 1853 (aves comtinmente conocidas como “chufias” o “seriemas”)
desde la propuesta de Andrews (1896, 1899), esquema corroborado por Livezey (1998),
Mayr (2002), Agnolin (2009) y Alvarenga et al. (2011) (Figura 5.1). Sin embargo, las
relaciones de los Phorusrhacidae (y los Cariamidae) con el resto de las aves no cuentan

con un marco filogenético adecuado ya que ninguno de los autores previamente
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mencionados testeo la posibilidad de que los Phorusrhacidae no estuviesen relacionados
con los Gruiformes.

Numerosos trabajos actuales demuestran que la monofilia de los Gruiformes no
se encuentra sustentada (Mayr y Clarke, 2003; Fain y Houde, 2004; Cracraft et al.,
2004; Fain et al., 2007 y literatura alli citada). La posicion filogenética de los
Cariamidae es también problematica: 1) Olson (1985), Chandler (1997) y Mayr y
Clarke (2003), basados en datos morfologicos, sostienen que los Cariamidae estan
relacionadas con los Opisthocomidae (hoatzines) y con los Cuculidae (cucos,
correcaminos, pirinchos y anis) + Musophagidae (turacos); 2) Livezey y Zusi (2006,
2007) recuperan el clado Gruiformes incluyendo a los Cariamidae, los que estdn mas
relacionados con los Psophiidae (trompeteros); 3) Sibley y Ahlquist (1990) reconocen la
monofilia de Gruiformes (incluyendo Cariamidae) en base a datos moleculares y 4)
Ericson et al. (2006) y Hackett et al. (2008), basados en el mismo tipo de datos,
reconocen que los Cariamidae son el grupo hermano de un clado que incluye Falconidae
(halcones) + Psittaciformes (loros y cacatias) + Passeriformes (aves canoras).

En el presente capitulo de tesis se analizan, por primera vez, las relaciones
filogenéticas de los Phorusrhacidae con las demas Neornithes en un marco comparativo
amplio utilizando metodologia cladistica a fin de poder aplicar EPB (capitulo 7). Queda
fuera del objetivo del presente capitulo el reanalizar y discutir cada una de las

sinapomorfias de los clados recuperados.

5.2. Analisis cladistico

A fin de establecer las relaciones filogenéticas de los Phorusrhacidae se eligi6 la
propuesta de Mayr y Clarke (2003). Esta aplica un nimero razonable de caracteres, en
su mayoria osteoldgicos y facilmente codificables. La propuesta de Livezey y Zusi
(2006, 2007) fue ampliamente denostada por Mayr (2008) ya que incluye mas de 2950
caracteres, muy complejos, dificilmente entendibles (y por lo tanto incodificables),
repetitivos en algunos casos y de los cuales mas de 500 son caracteres de tejido blando.

Para realizar el analisis se eligieron los ejemplares mas completos de fororracos,
pertenecientes a cuatro especies: Mesembriornis milneedwardsi; taxdn nuevo A,
Patagornis marshi y Psilopterus lemoinei. Ademas, fue incluido en el analisis el
Anseriformes Brontornis burmeisteri, considerado previamente un Phorusrhacidae por
Alvarenga y Hofling (2003) y Alvarenga et al. (2011) (véase el capitulo 2 de esta tesis).

Apsaravis se eligid6 como outgroup de acuerdo a Mayr y Clarke (2003).
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Los caracteres fueron codificados e incluidos en la matriz de taxones por
caracteres de Mayr y Clarke (2003). De esta forma, la matriz quedo constituida por 148
caracteres y 51 taxones, mayoritariamente representados por familias, cuatro especies de
fororracos y Brontornis burmeisteri. De los 148 caracteres, 138 son binarios, 10 son
multiestado y 43 son polimorficos para determinados taxa. Dentro de la matriz los
caracteres faltantes se codificaron con “?”. Los caracteres polimorficos se sefalan entre
corchetes, (i.e., [01].) (Apéndice 5.1).

Para la construccion de los cladogramas se siguio el principio de parsimonia
(Hennig, 1968), en el cual el arbol mas corto constituye la reconstruccion mas probable
de la filogenia del grupo. El principio de parsimonia sostiene que la explicacion mas
simple (aquella con menor numero de homoplasias) es preferible a la mas compleja
(Camin y Sokal, 1965; Kluge y Farris, 1969).

La matriz de datos fue analizada con el programa TNT (Tree analysis using New
Technology), version 1.1 (Goloboff et al., 2000). Para el andlisis se consideraron todos
los caracteres igualmente pesados, debido a que el uso de pesos diferenciales en
cualquiera de sus esquemas propuestos (e.g. pesado a posteriori, pesado sucesivo, pesos
implicados) no se encuentra libre de criticas (Farris, 1969, 1989; Goloboff, 1993; Kluge,
1997). Los caracteres 55, 71 y 91 fueron tratados como ordenados y de acuerdo con
Mayr y Clarke (2003) se excluy¢ al taxén conflictivo Gaviidae (somormujos) para el
analisis, debido a produce politomias en el arbol consenso de Mayr y Clarke (2003).

El analisis fue llevado a cabo a partir de la generacion al azar de diez arboles de
Wagner con 100 secuencias de adicion, utilizando el algoritmo TBR y salvando 100

arboles por réplica, colapsando los arboles después de la busqueda.

5.3. Resultados: Posicion filogenética

Del analisis se obtuvieron 14 arboles de 746 pasos. En todos ellos, los
Phorusrhacidae constituyen un grupo monofilético y hermano de los Cariamidae, sin
relacion alguna con los demas “Gruiformes”. El grupo hermano de Phorusrhacidae +
Cariamidae es Opisthocomidae y el grupo hermano de este clado es Cuculidae +
Musophagidae. Ademas, en todos estos arboles, Brontornis queda excluido de los
Phorusrhacidae e incluido en los Anseriformes y constituye el grupo hermano de los
Anhimidae (chajaes).

El arbol consenso consta de 806 pasos con un indice de consistencia (CI) de

0,20596 y un indice de retencion (RI) de 0,45399 (Figura 5.2). En este arbol consenso,
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contrario a lo figurado por Mayr y Clarke (2003, Fig. 3), la gran mayoria de las
relaciones entre los principales grupos de aves dentro de las Neoaves no quedan
resueltas. Solo dos de los 14 arboles son muy similares en lo que respecta a las
relaciones de las Neoaves al arbol consenso figurado por Mayr y Clarke (2003, Fig. 3).

Se enuncian a continuacion las sinapomorfias de Cariamidae y Phorusrhacidae,
asi como las de los Anseriformes (incluyendo Brontornis).

De acuerdo al andlisis, Cariamidae + Phorusrhacidae (Figura 5.2, nodo 68) -
definido aqui como Cariamiformes (véase mas adelante)- se caracterizan por las
siguientes sinapomorfias no ambiguas: (11) processus maxillopalatini fusionados a lo
largo de su linea media (i.e., paladar directamente desmognato) -este caracter es
discutido més adelante-, (12) el proceso descendente del os lacrimale no contacta con el
arcus jugalis, (13) processus supraorbitalis del os lacrimale caudalmente proyectado,
(21) el vomer forma una lamina media angosta y alta, (83) extremo proximal de la ulna
dorso-ventralmente comprimido y craneo-ventralmente flexionado, (103) Aypotarsus del
tarsometatarso sin cristae/sulci bien desarrolladas y (110) hallux fuertemente reducido.

Los Phorusrhacidae (Figura 5.2, nodo 85) se caracterizan por las sinapomorfias:
(2) premaxila terminada en gancho, (23) articulacion basipterigoidea presente, (24)
processus basipterygoideus con faceta de articulacion para los ossa pterygoidei larga 'y
ovoide, (31) pila otica carente de pequefios fordmenes pneumaticos, (53) puente dseo
que conecta los processi costalis con la parte media del corpus vertebrae en al menos la
séptima y octava vértebra cervical, (73) margen caudal del esternon carente de
escotaduras o fenestras, (74) processus uncinati de las costillas ausentes, (81) sulcus
scapulotricipitalis del himero poco desarrollado, (84) depressio radialis de la ulna bien
marcada, (90) pelvis muy elongada y fuertemente comprimida mediolateralmente, (93)
tuberculum preacetabulare desarrollado, (101) presencia de un tubérculo latero-distal al
pons supratendineus del tibiotarso y (102) margen distal del condylus medialis del
tibiotarso marcadamente excavado. Los caracteres 23 y 24 seran discutidos en el
capitulo 8 de esta tesis.

Desafortunadamente, en el arbol consenso las relaciones intrafamiliares de los
Phorusrhacidae no han sido resueltas. Los taxones incluidos se caracterizan por: (A)
Patagornis: (12) el proceso descendente del os lacrimale contacta con el arcus jugalis
(véase capitulo 4), (45) processus medialis de la mandibula largo, angosto y orientado
dorsalmente, (84) ulna carente de depressio radialis marcada, (96) fémur corto y

robusto, con un indice longitud/ancho menor de 9,0 y (101) ausencia de un tubérculo
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latero-distal al pons supratendineus del tibiotaroso; (B) Mesembriornis presenta una
unica autapomorfia: (96) fémur corto y robusto, con un indice longitud/ancho menor de
9,0; (C) Tax6n nuevo A: (10) os mesethmoidale més extendido cranealmente que la
zona flexoria craneofascialis, (27) fonticuli occipitalis presentes y (102) margen distal
del condylus medialis del tibiotarso sin excavacion y (D) Psilopterus: carece de
autapomorfias, lo que estaria indicando el caracter plesiomorfico del taxon.

Los Anseriformes (Figura 5.2, nodo 60) se caracterizan por: (11) processi
maxillopalatini fusionados a lo largo de su linea media (i.e., paladar directamente
desmognato), (17) ossa palatina completamente fusionados a lo largo de su linea media
y (33) processus zygomaticus ausente o vestigial. Agnolin (2007) establece que
Brontornis es el grupo hermano de los Dromornithidae (aves gigantes del Nedgeno y
Pleistoceno de Australia) + Anseres (un grupo que incluye a los Anatoidea,
Anseranatidae y a los Anhimidae). Sin embargo, en su analisis el autor se equivoca en la
codificacion de algunos caracteres. En el presente analisis, Brontornis es el grupo
hermano de los Anhimidae (chajaes) (Figura 5.2, nodo 59). El clado constituido por
estos dos taxa presenta las siguientes sinapomorfias: (100) pons supratendineus del
tibiotarso no osificado, (102) margen distal del condylus medialis del tibiotarso
marcadamente excavado y (103) hypotarsus del tarsometatarso sin cristae/sulci bien
desarrolladas. Brontornis presenta una Unica autapomorfia: (96) fémur corto y robusto,

con un indice longitud/ancho menor de 9,0.

5.4. Filogenia intrafamiliar

Como fuera mencionado previamente, en el arbol consenso del analisis aqui
realizado no existe una buena resolucion de las relaciones intrafamiliares. Diferentes
propuestas alternativas acerca de las relaciones intrafamiliares pueden ser consultadas
en Agnolin (2009) y Alvarenga et al. (2011) (Figura 5.1). En los 14 arboles mas
parsimoniosos, las relaciones intrafamiliares se resuelven con dos patrones de
cladogénesis distintos (Figura 5.3):

(1) Los Mesembriornithinae (Mesembriornis + MMP 5050) + Psilopterus

constituyen un grupo monofilético (Figura 5.3, nodo 96), correspondiéndose con

los “Psilopteridae” de Agnolin (2009) (Figura 5.1). Se caracterizan por las

sinapomorfias: (84) extremo distal de la ulna con una marcada depressio radialis

y (101) presencia de un tubérculo latero-distal al pons supratendineus del

tibiotarso. Los Mesembriornithinae (Figura 5.3A, nodo 98) se caracterizan por
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(50) presencia de processus costalis en el axis. Patagornis marshi constituye la
forma mas basal y es el grupo hermano de los “Psilopteridae”.

(2) Psilopterus + Mesembriornithinae constituyen un grupo parafilético, basal
(dentro de los Phorusrhacidae) y hermano de Patagornis marshi que
representaria una forma derivada. El nodo 97 (Mesembriornis + Patagornis,
Figura 5.3B) presenta una tnica sinapomorfia: (96) fémur corto y robusto, con
un indice longitud/ancho menor de 9,0. El nodo 98 se caracteriza por: (30)
processus parasphenoidalis medialis desarrollado y (50) presencia de processus
costalis en el axis. Esta propuesta es similar a la de Alvarenga et al. (2011),
aunque dichos autores postulan que los Mesembriornithinae son mas basales que

los Psilopterinae (Figura 5.1).

5.5. Discusion y conclusiones: Cariamiformes

El andlisis cladistico aqui realizado indica que los Phorusrhacidae constituyen un
grupo monofilético, hermano de los Cariamidae, situacion ya establecida por autores
previos sin mediar incluso anélisis filogenéticos (Brodkorb, 1967; Cracraft, 1968, 1971;
Mourer-Chauviré, 1983; Alvarenga y Hofling, 2003; Agnolin, 2009; Alvarenga et al.,
2011). A su vez, corrobora la relacion de Brontornis con los Anseriformes como fuese
propuesto por Agnolin (2007), pero contrario a Alvarenga et al. (2011), aunque se
encontraria mas relacionado con los Anhimidae al igual que los Dromornithidae
(Murray y Vickers-Rich, 2004). Brontornis constituye entonces una forma mas derivada
dentro del clado Anseriformes.

Existe un cierto consenso entre los distintos autores (Patterson y Kraglievich,
1960; Mayr, 2002; Alvarenga y Hofling, 2003; Agnolin, 2009; Alvarenga et al., 2011)
acerca de algunas de las posibles sinapomorfias de los Phorusrhacidae consistentes en:
(1) maxilla dorsoventralmente muy profunda y fuertemente comprimida
mediolateralmente, dotada de un extremo distal terminado en gancho; (2) processi
basipterygoideus bien desarrollados; (3) presencia en los ossa pterygoidei de una carilla
de articulacion bien desarrollada en su porcion media que contacta con los processi
basipterygoideus; (4) procesus acrocoracoideus del os coracoidei extremadamente
reducido; (5) processus flexorius muy desarrollado; (6) processi uncinati ausentes y (6)
pelvis fuertemente comprimida mediolateralmente, entre otras. En particular, varios
autores sostienen como sinapomorfia de los Phorusrhacidae la presencia de paladar

desmognato (Patterson y Kraglievich, 1960; Agnolin, 2009; Alvarenga y Hofling, 2003,
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Alvarenga et al., 2011), estableciendo que su grupo hermano, los Cariamidae, presentan
un paladar de tipo esquizognato (Agnolin, 2009; Zusi y Livezey, 2006). Mayr y Clarke
(2003) declaran que los Cariamidae tienen un paladar de tipo desmognato, debido a que
los processi maxillopalatinus se encuentran unidos y fusionados a lo largo de su linea
media (caracter 11). La revision aqui realizada de material craneano de Cariamidae
permite establecer que los processi maxillopalatinus no se encuentran fusionados,
aunque si unidos en el plano medio, contactando el uno con el otro. Siguiendo la
definicion de Huxley (1867), los Cariamidae efectivamente tienen paladar de tipo
desmognato ya que los processi maxillopalatinus se encuentran muy desarrollados y se
unen (no necesariamente a través de fusion) en su linea media. Este tipo de paladar es
claramente contrastante con el tipo de paladar esquizognato definido por el mismo
autor, tipico de los Charadriiformes, Columbiformes y de algunos “Gruiformes” como
Psophia, Grus, Otididae y Eurypyga. Agnolin (2009) malinterpreta la condicion de estar
el vomer presente en Cariama como tipica de un paladar esquizognato. Ademas, el
vomer esta presente en el Taxon nuevo A (véase el capitulo 4) y podria también estarlo
en Patagornis marshi BMNH AS516.

Por ultimo, debido a la ya mencionada polifilia de los “Gruiformes” y en base a
una propuesta hecha por Van Remsen al South American Classification Committee
(Propuesta 290, aprobada en Octubre de 2007), se propone la utilizacion del taxén
Cariamiformes Verheyen, 1957 para incluir a los taxones Cariamidae + Phorusrhacidae,
removiéndolos del orden “Gruiformes”. Dicho taxén podria incluir, ademas, (aunque
queda pendiente un analisis filogenético mas exhaustivo) a los taxones fosiles
Paleopsilopterus, Elaphrocnemus, Salmilidae Mayr, 2002, Bathornithidae Wetmore,
1933, Ameghinornithidae Mourer-Chauviré, 1981 e Idiornithidae Brodkorb, 1965,
formas todas emparentadas con los Cariamidae (Mayr, 2002; Mourer-Chauviré, 1981,
1983; Agnolin, 2009; Alvarenga et al., 2011). De este modo, una de las sinapomorfias
de los Cariamiformes es la presencia de un paladar desmognato. Otro caracter derivado
de los Cariamiformes corresponde a la presencia de la osificacion del lig. lacrimojugale,
denominada os lacrimale communicans por Burmeister (1854) quien resaltd que se
trataba de un rasgo tnico y exclusivo de los Cariamidae. Como ha sido resaltado en esta
tesis, el os lacrimale communicans también se encuentra presente en los Phorusrhacidae
como un hueso individual en los craneos morfotipo I y fusionado a la rama descendente

del os lacrimale en los craneos morfotipo II (véase capitulo 4).
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Se enmienda aqui la definicion de la sinapomorfia de los Phorusrhacidae en
relacion al paladar: los fororracos presentan como sinapomorfia la fusion medial
extendida craneocaudalmente de los processi maxillopalatinus (i.e., paladar

directamente desmognato).
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Capitulo 6. Estimaciones de tamafio y fuerza de mordida

El tamafio del cuerpo es una de las variables con mayor influencia sobre la
anatomia, estructura y funcionamiento de un organismo (Kardong, 1998; Liem et al.,
2001), afectando directamente los requerimientos mecanicos y fisioldgicos (Peters,
1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Wolff, 1991) y sus interacciones con el medio. Por lo
tanto, estimar el tamafio es una de las primeras caracterizaciones necesarias en cualquier
estudio paleobiolédgico (Cassini, 2011).

El presente capitulo tiene por objetivo estimar el tamafio corporal de los
fororracos. Como veremos mas adelante, aunque el principal estimativo del tamafio
corporal es la masa (Rising y Somers, 1989), la altura y la postura también representan
variables de relevancia en la estimacion del tamafio.

Otro aspecto correlacionado con la masa es la fuerza de mordida que el animal
es capaz de ejercer (van der Meij and Bout, 2004, 2008). La fuerza de mordida es otra
de las variables estimada a partir de las masas corporales calculadas y de los craneos

disponibles.

6.1. Altura y postura

La altura (distancia vertical desde el suelo) es una indicacion intuitiva del
tamafio de un animal y da una idea del alcance potencial sobre el alimento cuando el ave
se encuentra en tierra en posicion estatica. Ademas, tiene influencia sobre el
movimiento, la agilidad y el campo visual.

Por otro lado, la altura esta estrechamente relacionada con la postura (la posicion
del organismo en el espacio) que en las aves, particularmente las de cuello largo, es muy
variable dificultando asi las estimaciones (Murray y Vickers-Rich, 2004). La postura y
longitud del cuello son atributos fundamentales para mantener la cabeza en una posicion
adecuada durante toda clase de comportamientos (Zweers et al., 1994; Bout, 1997).
Todas las aves tienen un cuello flexible que adopta la forma de “S”, pero la capacidad
de flexionarlo varia entre los distintos grupos (Tambussi et al., inédito) y de acuerdo a
las actividades que requieran movimientos mas complejos, como aparearse o defenderse
(Grzimek, 1968; Dzemski y Christian, 2007). La postura de los miembros es un atributo
muy importante ya que influencia el patrén de movimiento y la actividad muscular que

produce la propulsion (Blob, 2001; Biewener, 2005).
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Insospechadamente, existen pocas mediciones de altura en la literatura y estan
restringidas a algunas Palacognathae y Galloanserae (Gatesy y Biewener, 1991;
Hutchinson y Garcia, 2002; Hutchinson, 2004; Abourachid et al., 2005; Rubenson et al.,
2007).

La altura de las aves es la resultante de la posicion de los miembros posteriores,
la inclinacion de la cintura pélvica y la posicion del cuello y la cabeza. Para calcular la
altura tanto a nivel del dorso como de la cabeza (caput) en los fororracos en estado
estacionario se midi6 la distancia desde el suelo al acetabulum (alto del miembro
posterior), desde el acetabulum hasta la crista iliaca dorsalis (alto de la pelvis) y desde
la crista iliaca dorsalis hasta el caput (alto del cuello y cabeza). Para ello los elementos

Oseos fueron ubicados mediante manipulacidon en posicion natural estatica (Figura 6.1).

6.1.1. Resultados

En las aves en general, el fémur se mantiene en posicion horizontal o
subhorizontal (pudiendo alcanzar los 30° con respecto de la horizontal) y es capaz de
efectuar movimientos limitados con respecto a la cintura pélvica (Gatesy, 1990, 1991,
1999a, b; Gatesy y Biewener, 1991; Campbell y Marcus, 1992; Carrano y Biewener,
1999). El angulo mas frecuente rara vez es mayor a 45° con el eje longitudinal de la
pelvis y de hecho suele ser mas cercano a cero (Alexander, 1975; Campbell y Marcus,
1992).

En aves terrestres, la reduccion osteoldgica y de la masa muscular vinculada a la
reduccion del miembro anterior y el mayor desarrollo del complejo apendicular
posterior ubica el centro de masa del animal por detras de los pies (Murray y Vickers-
Rich, 2004). En las ratites actuales la pelvis es angosta y la masa muscular ubicada por
detras de la articulacion pelvis-fémur es reducida, motivo por el cual la ubicacion del
centro de gravedad queda compensada. Este seria a priori un buen modelo para aplicar a
los fororracos en los cuales a juzgar por los morfotipos pélvicos (véase capitulo 4), la
situacion seria similar. Sin embargo, el tronco o porcion corporal preacetabular es
relativamente corta y la pelvis es alta ademas de comprimida, masiva y con la region
postacetabular sumamente larga, proporcionalmente mas larga que la de una Ratitae.
Esta situacion produce que el centro de masa se ubique relativamente mas atras.
Estudiando manualmente las articulaciones de los miembros y la posicion de la pelvis

de los fororracos, se arribo a dos escenarios posibles:
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(1) En las aves, el movimiento mayor del miembro posterior es el resultado del
desplazamiento del tibiotarso y tarsometatarso, manteniendo el fémur
subhorizontal. En los fororracos, mantener el fémur subhorizontal, resultaria en
un angulo fémur-tibiotarso relativamente bajo, acomodando la articulacion
tibiotarso-tarsometatarso debajo del centro de gravedad.

(2) En aves de patas largas (como los fororracos) para caminar o simplemente
estar de pie, parece mejor tener una disposicion casi vertical del miembro distal
(tibiotarso-tarsometatarso) (Campbell y Marcus, 1992). El aumento del angulo
pelvis-fémur produciria un aumento de los angulos fémur-tibiotarso y tibiotarso-
tarsometatarso, manteniendo el cuerpo elevado, con los miembros posteriores lo
mas extendidos posible a modo de alejar el centro de masa del suelo, ddndole

mayor altura al animal.

Por otro lado, en aves extintas gigantes como Moas, Aves Elefantes, Mihirungs
y Gastornithidae con pelvis anchas, la presencia de tarsometarsos cortos y anchos
producen que el pie se ubique por debajo del centro de masa (Alexander, 1983; Murray
y Vickers-Rich, 2004). Si bien no se conocen las pelvis de Physornis y Paraphysornis,
los tarsometatarsos cortos y robustos conocidos para estas especies indicarian que esta
podria ser la disposicion de los Physornithinae para estar balanceados.

De esta manera, el fémur fue ubicado a 30° con respecto de la horizontal y se
midieron los angulos entre los distintos elementos del miembro posterior en Psilopterus
bachmanni, Psilopterus lemoinei, Procariama simplex, Patagornis marshi,
Mesembroirnis milneedwardsi y Taxén nuevo A. Las mediciones resultaron en que el
angulo entre el fémur y el tibiotarso en estado de reposo es de 85°, entre el tibiotarso y
el tarsometatarso de 135° y entre el tarsometatarso y el pie de 106°. La altura del
miembro posterior (hasta el acetabulum) (Tabla 6.1) se calculd aplicando razones
trigonométricas a los angulos obtenidos y las longitudes de fémur, tibiotarso y
tarsometatarso. Los angulos aqui estimados son notablemente diferentes a los de Blanco
y Jones (2005) quienes ubican el fémur a 80° con respecto a la horizontal.

Tomados en conjunto la altura de la pelvis y del miembro, nos da como
resultado que Psilopterus lemoinei habria tenido una altura de aproximadamente 46 cm
hasta el dorso, Psilopterus bachmanni de 38 cm, Procariama simplex de 55 cm,
Mesembriornis milneedwardsi de 93 cm, el Taxon nuevo A de 70 cm y Patagornis

marshi habria alcanzado los 72 cm.

76



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Capitulo 6

Para estimar la altura al caput se manipularon los cuellos de Andalgalornis,
Procariama y Mesembriornis continuando con los analisis de Tambussi et al. (inédito)
(Tabla 6.1). La altura total de Mesembriornis y Procariama habria sido de 153 cm y 84
cm respectivamente. Para Andalgalornis se aplicé la altura del miembro posterior de
Patagornis en la sumatoria, asumiendo que habrian sido de porte similar (Alvarenga y
Hofling, 2003). Los resultados indican una altura total de 116 cm.

Adicionalmente, el eje longitudinal de la pelvis se dispone formando un dngulo
con la horizontal que varia entre los 45° y los 15° (Campbell y Marcus, 1992) de manera
tal que la porcidn craneal de la pelvis estd a mayor distancia del suelo que la porcion
posterior. Como consecuencia, el tronco y el cuello estdn elevados. De esta manera se
estimaron alturas totales suponiendo angulos de 45° a 15° (Tabla 6.1). Por ejemplo,
Mesembriornis tendria una altura total de 162 cm, Procariama de 88 cm 'y
Andalgalornis de 125 cm cuando la pelvis se ubica a 15° respecto al plano. Estos
valores son contrastantes con las estimaciones de Alvarenga y Hofling (2003) quienes
se basaron unicamente en comparaciones de masa corporal y longitudes -no posturas- de

los elementos de los miembros con otras aves.

6.2. Estimacion de masa

Numerosos autores han tratado de encontrar estimaciones confiables de la masa
corporal (Prange et al. 1979; Freeman y Jackson 1990; Bennet, 1996; Olmos et al.,
1996; Cubo y Casinos, 1998; Hurlburt, 1999; Casinos y Cubo 2001; Murray y Vickers-
Rich, 2004) en tanto es la medida mas comun para cuantificar el tamafio corporal
(Rising y Somers, 1989) y base de cualquier estudio biomecanico y morfo-funcional
(Biewener, 2005). En los depredadores en particular, la masa corporal esta ligada
fuertemente a la seleccion de la presa de manera tal que cuanto mayor sea el tamafo del
depredador, mayor podra ser la diversidad y tamafio de sus presas potenciales
(Wheelwright, 1985).

Para estimar las masas de los fororracos se aplicaron modelos predictivos
regresionando la masa corporal con un predictor (i.e., “scaling’) que fue considerado
como la variable independiente.

Para aves extinguidas como los fororracos resulta dificultoso encontrar buenos
modelos alométricos que nos permitan realizar inferencias. La profunda especializacion
morfoldgica que exhiben excluye la utilizacion de los Cariamidae (los representantes

vivientes mas cercanos, véase capitulo 5) y los Otididae (cuyas proporciones de los
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miembros posteriores son semejantes sensu Jones, 2010 y capitulo 9 de esta tesis) como
buenos modelos.

Cabe mencionar que la proporcion de la masa de las plumas respecto a la masa
total del animal varia seglin las diferentes especies. Como ejemplo, en Rhea americana
ocupa el 2,89% de la masa total (Giardina, 2006) mientras que en Larus spp.
(Charadriiformes Laridae) y Cathartes aura (Ciconiiformes Cathartidae) es de 9-10 %
(Hamershock et al., 1993). La proporcion de plumas respecto a la masa total es
inestimable en el caso de los fororracos.

Anderson et al. (1985) establecieron que la circunferencia y la seccion de los
huesos de los miembros de aves y mamiferos caminadores y cursoriales estan
fuertemente correlacionadas con la masa corporal. Bajo este precepto, Campbell y
Marcus (1992) han elaborado un modelo mas complejo que asume que los didmetros de
la diafisis del fémur y tibiotarso estan fuertemente correlacionados con la masa corporal
en tanto ambos son los encargados de soportar el cuerpo. Campbell y Marcus (1992:
395) senalan: “within a series of similarly shaped animals of many different sizes one
might expect to find a clear functional relationship between body mass and the size of
the supporting skeletal structure”. Basados en relaciones alométricas, utilizan modelos
de regresion de tipo I y tipo II para expresar estas relaciones y realizar estimaciones de
masa en taxones fosiles.

Campbell y Marcus (1992) discriminan grupos morfologicos segtn habitos y
sistemadtica; entre ellos el grupo LL de patas elongadas (“Long-Legged birds™) que
incluye a los Struthionidae, Rheidae, Phoenicopteridae, Plataleidae, Ardeidae,
Ciconiidae, Otididae, Scopidae, Cochleariidae, Rallidae, Gruidae, Aramidae y
Burhinidae. La masa corporal de los Phorusrhacidae fue calculada considerandolos
como pertenecientes a este grupo asi como al grupo AL (“all birds”), que incluye a
todas las aves estudiadas por los autores.

De acuerdo con dichos autores, los modelos de regresion utilizados fueron gsr
(general structural relation), OLS (ordinary least square, modelo I) y RMA (reduced
major axis regression, modelo II). Ademas, en la bibliografia suele utilizarse una
formula derivada del estudio de Cambpell y Marcus que también ha sido empleada aqui.

Dicha ecuacion es la siguiente:

Logl10 Masa grupo Campbell y Marcus = Log10 Masa f6sil

Logl10 circunf. hueso grupo Campbell y Marcus Logl10 circunf. hueso fosil
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donde la masa del fosil es la incognita.

Si bien Campbell y Marcus (1992) y afios antes Rayner (1985) establecen que
los resultados del modelo gsr son mas confiables, la escasez de materiales (fémur y
tibiotarso), asi como las marcadas diferencias entre unas y otras formas de fororracos,
hace que cualquier inferencia acerca de la naturaleza de la variabilidad y covariabilidad
en las especies no pueda ser determinada. Por esta razon y de acuerdo con Warton et al.
(2006) quienes claramente enfatizan que el modelo I (regresion lineal: OLS) es el
modelo regresional mas adecuado para realizar predicciones acerca de la variable “Y”,
se prefieren los resultados obtenidos por el método OLS (modelo I) para el grupo AL y
LL (Tabla 6.2).

Como fuese senalado previamente, Campbell y Marcus resaltan que el fémur es
una estructura conservadora y su principal funcién es el soporte corporal, mientras que
el tibiotarso, si bien también encargado del soporte, presenta cambios de forma de
acuerdo a la funcion. Por lo tanto cualquier estimacion basada en el didmetro del fémur
sera mas precisa que aquellas basadas en tibiotarso (Campbell y Marcus, 1992). De esta
forma, y dado que las masas estimadas en base al tibiotarso tienden a estar
sobredimensionadas, se utilizaran aquellos resultados basados en el fémur y solo se hara
referencia a masas corporales estimadas en base a tibiotarso cuando sea estrictamente
necesario.

Utilizando el principio de similitud geométrica, la masa corporal puede ser
también estimada mediante modelos a escala (Alexander, 1985, 1989) sumergidos en
agua (Bargo et al., 2000; Murray y Vickers-Rich, 2004). A continuacion se mide el
volumen de agua desplazado por el modelo plastico para finalmente escalarlo al tamafio
del fosil. Sin embargo, una de las restricciones basicas en este método es el de la
reconstruccion apropiada que implica un meticuloso conocimiento de la anatomia del
organismo (Murray y Vickers-Rich, 2004; Jones, 2010) y una estimacion de la
proporcion de plumas respecto a la masa total. En el caso de los fororracos y con las
restricciones mencionadas, ha sido aplicado solamente para estimar la masa de
Andalgalornis steulleti (Tambussi inédito).

Finalmente, es importante destacar que la masa corporal es una magnitud escalar
y hace referencia a la cantidad de materia que ocupa un cuerpo en el espacio y se

expresa en kg. Por su parte, el peso es una magnitud vectorial que representa la fuerza
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con la que dicho cuerpo es atraido por la gravedad y se expresa en N/m2 o su
equivalente en kilogramo fuerza. Si bien difieren conceptualmente, suelen utilizarse
indistintamente como sinénimos y en la practica, dado que en la Tierra el valor 9,8
N/m? es muy cercano a 10, resulta que peso y masa poseen magnitudes similares. A lo

largo de esta tesis se hara referencia a la magnitud escalar, es decir, a la masa.

6.2.1. Resultados

Las masas corporales estimadas se incluyen en la tabla 6.2.

Dentro de los Psilopterinae se incluye a las formas mas pequefias (Tambussi y
Noriega, 1996; Alvarenga y Hofling, 2003). Psilopterus bachmanni es sin duda el
menor de los fororracos (Alvarenga y Hofling, 2003), con una masa corporal de 5 kg.
Psilopterus lemoinei presenta una masa de 9 kg, 2 kg mas que la estimacion de
Alvarenga y Hofling, (2003). Procariama simplex presenta una masa de 11 kg.
Tradicionalmente se ha considerado que este Gltimo es el mas grande de los
Psilopterinae. Sin embargo, mediciones hechas en base al tibiotarso demuestran que este
fororraco podria haber pesado hasta 12 kg, mientras P. lemoinei podria haber alcanzado
los 15 kg (Tabla 6.2). En base al tibiotarso, Psilopterus colzecus habria alcanzado una
masa de casi 10 kg.

La variacién de masa corporal de los Mesembriornithinae es muy amplia: el
Taxo6n nuevo A habria alcanzado los 18 kg, mientras que Mesembriornis milneedwardsi
habria alcanzado los 66 kg. Esta iltima estimacion se acerca a la obtenida por
Alvarenga y Hofling, (2003) de 70 kg. Mesembriornis incertus, cuya masa estd basada
en tibiotarso, habria alcanzado los 30 kg. De acuerdo al tibiotarso, M. milneedwardsi
tendria una masa de casi 100 kg, mientras que Tax6n nuevo A habria alcanzado los 24
kg. Por estas razones, probablemente la masa de M. incertus sea en realidad menor (de
20-25 kg.).

Las estimaciones del Patagornithinae Patagornis marshi indican que habria
alcanzado los 31 kg. Alvarenga y Hofling (2003) establecen que Andalgalornis 'y
Patagornis son formas de tamafo muy similar, de entre 45 y 50 kg. Los resultados de
estos autores son levemente contrastantes con la estimacion aqui realizada para
Patagornis, como también lo es con la estimacion de 40 kg para Andalgalornis
realizada por C.P. Tambussi en base a modelos a escala (inédito) y la estimacion aqui

realizada en base al tibiotarso del mismo taxén (30 kg; Tabla 6.2).
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Los fororracos mas grandes sin dudas fueron los Phorusrhacinae y
Physornithinae. No se cuentan con estimaciones realizadas para estos tltimos. Sin
embargo, Alvarenga y Hofling (2003) establecen que Paraphysornis habria tenido una
masa de 180 kg. Las estimaciones realizadas aqui para Phorusrhacos longissimus (117
kg) son levemente menores que aquellas de Alvarenga y Hofling (2003, 130 kg) y
marcadamente diferentes a las de Jones (2010), de 160 kg. Las estimaciones hechas en
base al tibiotarso muestran que Devincenzia habria tenido una masa de 162 kg, mientras
que Phorusrhacos habria alcanzado los 180 kg. Sin embargo, gran cantidad de material
(especialmente tarsometatarsos) asignado a Devincenzia muestra que esta forma seria,
en realidad, mayor que Phorusrhacos.

Las ratites incluyen las formas vivientes de mayor masa; en particular el
avestruz Struthio camelus tiene una masa de 41,5 kg segin Alexander (1984), 80,9 kg
segin Anderson et al. (1985) o 100 kg segin Amadon (1947). Los datos de Campbell y
Marcus (1992) incluyen individuos con una masa que varia entre 138 y 161 kg, aunque
Hutchinson (2004) publica una masa corporal de 65 kg. Comparados con las aves
vivientes de mayor tamafo, los fororracos deben ser considerados como aves de porte

mediano a gigante.

6.3. Tamafio
En base al tamafio, entendido aqui como la propiedad influenciada por masa,
postura y altura, pueden discriminarse al menos tres grupos de fororracos:
(1) Fororracos pequeiios que presentaban una altura hasta el dorso de entre 38 y
60 cm, con una masa que no superaba los 15 kg. Se incluyen aqui a los
Psilopterinae.
(2) Fororracos medianos que alcanzaron una altura de 70-75 cm hasta el dorso y
una masa corporal de entre 15 y 40 kg. Se incluyen aqui a los Patagornithinae y
a los Mesembriornithinae Mesembriornis incertus y Taxon nuevo A.
(3) Fororracos grandes-gigantes que superaban la altura de 75 cm hasta el dorso
y superaban la masa corporal de 40 kg. Se incluye a Mesembriornis
milneedwardsi, de casi un metro de altura hasta el dorso y 66 kg, y a los
Phorusrhacinae y Physornithinae que superaban los 100 kg de masa.
Probablemente este tltimo grupo pueda ser separado en grandes y gigantes con
el descubrimiento de mayor niimero de ejemplares que permitan realizar nuevas

estimaciones de masa y la altura al dorso. Se incluyen aqui Kelenken, Devincenzia y
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Physornis cuyas estimaciones de masa no son posibles, pero que sin dudas son los

mayores de los fororracos.

6.4. Fuerza de mordida de los Phorusrhacidae

Se entiende como fuerza de mordida (FM) a la cantidad de fuerza que puede ser
ejercida por los musculos aductores de la mandibula en funcion de la geometria de la
misma (Meers, 2002). Es el resultado de una estructura generadora de dicha fuerzas (i.e,
musculos mandibulares) y de una estructura trasmisora de dichas fuerzas (i.e., el pico)
(Herrel et al., 2005a).

La FM resulta esencial para entender la ecologia tréfica de cualquier vertebrado
(Christiansen y Wroe, 2007; Anderson et al., 2008) y es un factor importante que
determina la capacidad de tomar, procesar y manipular el alimento o distintos objetos
(Carril, 2010). Por lo tanto, la elaboracion de un modelo predictivo para los organismos
fosiles se vuelve imperiosa. La fuerza de mordida ha sido motivo de estudio en una gran
variedad de vertebrados (Sinclair y Alexander, 1987; Thomason, 1991; Cleuren et al.,
1995; Erickson et al., 1996; Binder y van Valkenburgh, 2000; Christiansen y Adolfssen,
2005; Christiansen y Wroe, 2007; Carril, 2010; Goswami et al., 2011), recibiendo poca
atencion en el caso de las aves.

Al igual que la masa corporal, la FM limita la masa corporal de la presa en el
caso de los depredadores (Wheelwright, 1985): mayor masa corporal y mayor fuerza de
mordida permiten acceder a una gama mayor de tamafios de presa (Meers, 2002;
Vizcaino y de Iuliis, 2003; Rayfield, 2004; Wroe et al., 2005). Ademas, la fuerza de
mordida tiene fuerte influencia sobre las estrategias depredadoras: un depredador debe
poder discernir qué presa es capaz de matar mediante la mordida (Meers, 2002).

Varios estudios muestran que existe una correlacion entre la fuerza de mordida y
la masa corporal (van der Meij and Bout, 2004, 2008; Wroe et al., 2005; Christiansen y
Wroe, 2007). Particularmente los datos publicados de fuerza de mordida de aves
tomados in vivo son escasos y se encuentran principalmente restringidos a
Passeriformes (van der Meij and Bout, 2004, 2006), un grupo derivado de aves,
caracterizadas por su pequefio tamafo. Estos estudios han revelado que la fuerza de
mordida est4 principalmente relacionada con la morfologia del craneo y su geometria,
asi como a la capacidad de contraccion de los musculos mandibulares (van der Meij and
Bout, 2004; Herrel et al., 2005a, b). En los pinzones de las Galapagos, el tamafio del

pico y en especial el ancho de la cabeza estan fuertemente correlacionados con la fuerza
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de mordida, mientras que el tamafo de la cabeza se correlaciona con el tamafio de los
musculos mandibulares (Herrel et al., 2001, 2002). Los Passeriformes obviamente
constituyen un pobre modelo para la estimacion de la fuerza de mordida de los
fororracos, no solo debido a las diferencias filogenéticas, sino también a la morfologia y
tamafio del craneo.

Degrange et al. (2010) construyen una recta de regresion a fin de poder estimar
la fuerza de mordida de Andalgalornis steulleti, para lo cual utilizan datos éditos de
fuerza de mordida (van der Meij and Bout, 2004) y de masa corporal (van der Meij and
Bout, 2004; Jimenez y Jaksic, 1990; Abourachid et al., 2005) y datos propios obtenidos
mediante un transductor particularmente disefiado para medir la fuerza de mordida in
vivo en aves en cautiverio. Sin embargo, argumentan que el valor de fuerza de mordida
estimada (133 Newtons) para Andalgalornis representa una mordida débil y que
probablemente este ave fuese capaz de ejercer una mayor fuerza de mordida. Ademas,
los valores medios de stress (Tabla 8.1 del capitulo 8) registrados para el modelo de
Andalgalornis son mucho menores que aquel estimado para Cariama y Haliaeetus. Esto
se debe a que existen factores de seguridad muy altos en el craneo de Andalgalornis o
que, como se dijo previamente, la fuerza de mordida de 133N se encuentra subestimada
(véase item 8.2 para una mayor discusion).

En la presente tesis, se realizo un analisis regresional, actualizando el modelo de
Degrange et al. (2010) utilizando la masa corporal y la fuerza de mordida (Apéndice
6.1). Para ello fueron incorporados los datos éditos de Carril (2010) y Sustaita y Hertel
(2010). Se realizaron los modelos regresionales OLS y RMA, aunque se prefirieron
aquellos obtenidos mediante OLS, debido a su mejor poder predictivo (Warton et al.,
2006), como fue explicado previamente. Los datos de masa corporal fueron tratados en
kilogramos (kg) y los de fuerza de mordida en Newtons (N) y para realizar la regresion
dichos datos fueron transformados mediante la funcion logaritmica con base 10.

Las fuerzas de mordida obtenidas mediante la regresion masa-fuerza de mordida
se resumen en la tabla 6.3. Dichas fuerzas fueron estimadas inicamente en base a las
estimaciones de masa realizadas sobre el fémur. Los resultados aqui presentados
muestran que, en el caso de las aves, la fuerza de mordida esté correlacionada con la
masa corporal (R=0,77912; R*=0,607; p=0,0000). Sin embargo, las extrapolaciones
hechas en base a la masa corporal de los fororracos arrojaron valores relativamente
bajos. Los menores valores se encuentran entre los Psilopterinae (42 N) y los mayores

entre los Phorusrhacinae (158 N). Los Psilopterinae presentan valores entre 42
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(Psilopterus bachmanni) y 57 N (Procariama simplex). Mesembriornis milneedwardsi
presenta una fuerza de mordida de 124 N, el Taxon nuevo A de 71 N, Patagornis
marshi de 90 N y Phorusrhacos longissimus de hasta 158 N (Tabla 6.3).

Wroe et al. (2005) recomiendan que las fuerzas de mordida de formas fosiles
sean estimadas utilizando formas de morfologia craneana similar o de hdbitos similares.
Siguiendo estos autores, en un segundo analisis regresional se restringio la estimacion
de fuerza de mordida utilizando los datos de masa corporal y fuerza de mordida de las
aves carnivoras. Los valores obtenidos mediante esta nueva regresion utilizando OLS
(R=0.91653; R*=0.84002; p=0.0000) se listan en la Tabla 6.3 y son significativamente
mayores que aquellos obtenidos mediante el primer analisis.

Un tercer analisis incluyo correlaciones con la fuerza de mordida entre las
medidas craneanas ancho del craneo, largo, ancho y alto del pico de aves no
Passeriformes. Si bien los datos utilizables fueron muy escasos, el ancho de la cabeza
resulto estar fuertemente correlacionado con la fuerza de mordida (R=0.96518;
R?=0.93157; p=0.0004) en acuerdo con lo establecido por Herrel et al. (2001, 2002)
para los Passeriformes Fringillidae. Si bien estos valores también son significativamente
mas altos (Tabla 6.4) que aquellos obtenidos mediante el primer analisis, son menores
que los del segundo anélisis regresional (solo carnivoros).

El disefo rigido del craneo (Degrange et al., 2010; capitulos 4 y 8 de esta tesis),
asi como la disposicion de los musculos mandibulares (Degrange, 2007, 2008; capitulos
7y 8 de esta tesis) indican que los fororracos presentaban fuerzas de mordida altas. En
particular, el fuerte desarrollo de las fossae temporalis, el sitio de insercion de uno de
los principales musculos adductores (el m. adductor mandibulae externus), muy
extendidas medialmente, indica la presencia de un musculo muy voluminoso que
favorece la fuerza en detrimento de la velocidad (Degrange, 2008), contribuyendo a la
alta fuerza de mordida total de estos animales. Esta suposicion tiene sustento ademas en
el hecho que aves de mucho menor masa que los fororracos mas pequefios, como es el
caso del Cathartidae Sarcoramphus papa (3,4 kg.) serian capaces de morder a mas de
110 N (Carril, 2010), indicando que al menos los valores obtenidos mediante el primer
analisis regresional son muy bajos. De esta forma, los valores obtenidos utilizando el
ancho craneano resultan ser mas adecuados que aquellos obtenidos mediante la
utilizacion de la masa (primero y segundo analisis).

Sin embargo, es destacable que los dos ultimos analisis arrojan valores de

mordida llamativamente altos para los fororracos mas grandes: 1369 N para
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Phorusrhacos usando la masa; 1945 N para Kelenken y 2979 N para Devincenzia
utilizando el ancho craneano. Fuerzas de mordida tan altas podrian indicar que estos
animales estaban capacitados para romper huesos, como fuese establecido por Tambussi
y Hoffman (1998), lo cual no indica necesariamente que se trataba de formas
carrofieras, sino a la capacidad de manipulacion de presas grandes.

Debido a que la fuerza de mordida depende de varios factores, entre ellos la
masa corporal, la geometria del craneo, el largo del pico, y la fuerza y configuracion de
los musculos mandibulares (van der Meij y Bout, 2004, 2008), la estimacion de la
fuerza de mordida en aves fosiles se dificulta en ausencia de modelos mas complejos.
Es necesario aclarar que la falta de buenos estimadores se debe en parte a que se
desconoce el poder predictivo real de los analisis regresionales cuando se tiene un valor
del predictor muy superior a aquellos utilizados en el andlisis (como la masa o el ancho
craneano de los fororracos mas grandes). Sin embargo, los valores aqui presentados
representan un intento por obtener estimaciones, utilizando una gama amplia de aves de
distintos habitos, aplicables a diversos analisis paleobiologicos. Si bien el tamafo
muestral de estos andlisis puede resultar bajo, dado el fuerte correlato evolutivo que
existe entre morfologia, fuerza de mordida y ecologia trofica (Herrel et al., 2002), estos
estudios parecen prometedores para futuros estudios ecomorfologicos y patrones del

sistema trofico de las aves fosiles y en particular de los fororracos.
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Capitulo 7. Miologia mandibular y apendicular posterior de los fororracos

7.1. La factibilidad y la importancia de reconstruir partes blandas

Raros son los casos en los cuales se preservan o detectan los tejidos blandos en
los fosiles. Por esta razon, es importante contar con herramientas que permitan inferir la
presencia o ausencia de una estructura blanda de interés. La reconstruccion de tejidos
blandos en formas extintas requiere de la integracion de datos tanto paleontolégicos
como neontologicos, asi como de una metodologia explicita (Bryant y Seymour, 1990;
Bryant y Russell, 1992; Witmer, 1995b) que permita obtener datos de relevancia
filogenética, anatomica y funcional. Reconstrucciones blandas precisas son a menudo la
base de inferencias acerca del comportamiento, ecologia y estructura de una comunidad
(Witmer, 1995b: Figura 2.1).

Witmer (1995b, 1997) establece tres razones fundamentales que justifican la
reconstruccion y el estudio de la anatomia blanda en formas fosiles: (1) los tejidos
blandos son, en gran medida, los responsables de la existencia, posicidn, mantenimiento
y forma de los huesos. En efecto, la presencia o ausencia de un hueso en particular
depende de aquellos tejidos blandos que se forman antes en la morfogénesis (Wolpert,
1983; Hall, 1988; Wedden et al., 1988); (2) la forma y accidn de los tejidos blandos son
la base para realizar inferencias paleobiologicas y (3) los tejidos blandos pueden proveer
hipotesis contrastables acerca de la independencia o no de caracteres filogenéticos.

La informacion acerca de la anatomia blanda debe provenir de taxones actuales
en tanto son la unica fuente confiable de detalle acerca de los tejidos blandos y de su
relacion causal con el esqueleto. Se busca, entonces, encontrar la expresion de esta
asociacion causal entre tejido blando-tejido duro, es decir los “correlatos osteoldgicos”
para dicho tejido blando. Idealmente, se busca identificar el tejido blando que es
necesario y suficiente para explicar una cicatriz 6sea en particular (Witmer, 1995a). Los
correlatos osteologicos han demostrado ser sumamente utiles en la reconstruccion de
estructuras blandas, tanto craneanas (Witmer 1995a, b, 1997; Degrange, 2007; Snively y
Russell, 2007; Desojo y Vizcaino, 2009) como postcraneanas (e.g., Hutchinson, 2001a,
b; Carrano y Hutchinson, 2002; O’Connor, 2006) en Archosauria fosiles.

Particularmente, la reconstruccion de los musculos permite obtener datos

fundamentales acerca de las facultades motrices de un organismo. A partir del correlato
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Oseo es posible predecir la funcién y el rol bioldgico de los caracteres implicados por
ejemplo, en el hébito troéfico y la locomocion.

Todo musculo tiene un origen y una insercion. El origen es una superficie llana o
deprimida que se mantiene fija durante el accionar muscular. En cambio, los sitios de
insercion suelen ser areas positivas (e.g., apofisis, crestas, tubérculos, asperezas),
ubicadas en el hueso que se mueve durante dicho accionar. El correlato osteoldgico de
un musculo puede indicar no solo la presencia y sitio de fijacion de un musculo en
particular, sino también el tamaio de la fijacion. Las fijaciones al hueso a través de
tendones o aponeurosis dejan marcas o cicatrices mas robustas que las fijaciones
carnosas (i.e., cuando el vientre del musculo se inserta directamente sobre el hueso, sin
tendones o aponeurosis de por medio) (Hildebrand, 1988; Bryant y Seymour, 1990;
Bryant y Russell, 1992, Carrano y Hutchinson, 2002).

Sin embargo, se debe ser muy cuidadoso al momento de realizar
reconstrucciones musculares en formas extintas, particularmente cuando el habito
trofico o locomotor de dicho taxdn es muy diferente de aquel de las formas actuales
emparentadas (Haas, 1969; Bryant y Seymour, 1990; Witmer, 1995a, b; Carrano y
Hutchinson, 2002; Holliday y Witmer, 2008; Toledo, 2009). Bryant y Seymour (1990)
sefalan que cualquier tipo de inferencias acerca del tamafio y forma del musculo
basadas en las reconstrucciones son, en gran medida, especulativas. Ademas, ya que
mas de un tejido blando puede producir una misma marca osteoldgica se dificulta la

determinacion de homologias (Holliday, 2009).

7.2. Extant Phylogenetic Bracket (EPB)

El EPB representa una aproximacion metodologica desarrollada por Witmer
(1992, 1995b) que, basada en los principios basicos de la cladistica, comparaciones
anatomicas (Bryant y Russell, 1992; Witmer, 1995a, b, 1997) y determinacion de
homologias secundarias (Patterson, 1982; Rieppel, 1988; de Pinna, 1991), permite
reconstruir tejidos blandos en organismos extintos con distintos grados de inferencia.
Para ello se comparan taxones actuales que representen a los grupos externos del taxéon
extinto bajo estudio. Su utilizacion esta muy difundida en trabajos recientes (e.g.,
Witmer, 1997; Carrano y Hutchinson, 2002; Rieppel, 2002; Perry y Sander, 2004;
Holliday y Witmer, 2007; Holliday, 2009).

Esta aproximacion busca ubicar en un diagrama de parentesco o cladograma

previamente establecido al taxon fosil bajo estudio entre los dos outgroups vivientes
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mas cercanamente emparentados. Una vez efectuado este procedimiento, se mapean las
relaciones causales tejido blando-tejido duro en los taxones actuales. A continuacion se
hipotetiza la relacion causal del ancestro que incluye a los tres taxones, fosil y actuales
(i.e., “bracket ancestor”) y por ultimo, se testea esta hipdtesis buscando el correlato 6seo
en la forma fosil (Figura 7.1). De esta forma, el tejido blando puede ser inferido en el
taxon extinto con diversos grados de certeza (Witmer, 1995b, 1997). En otras palabras,
el EPB asume que si los taxones actuales comparten la presencia de un tejido blando en
particular y presentan el correlato dseo para dicho tejido, se puede asumir que dicho
tejido blando también se encontraria presente en la forma extinguida por ancestralidad
comun.

Ademads, como requerimiento ineludible para la aplicacion del EPB se necesita
que se estén comparando estructuras homoélogas y que la relacion tejido blando-tejido
duro también lo sea (i.e., tejidos blandos homdlogos producen correlatos dseos
homologos). Estos correlatos pueden manifestarse como tuberosidades, crestas, fosas,
foramenes, fenestras, septos, trocanteres o cualquier otra estructura que indique
inequivocamente la presencia de determinado tejido blando.

Witmer (1995b) ademas incorpord el uso de niveles de inferencia, los cuales
proveen una medida del nivel de especulacion inherente de las reconstrucciones de
tejido blando en un analisis paleobiologico. Son tres los niveles de especulacion
propuestos en dependencia de la ubicacion del nodo del outgroup (i.e, el nodo que
contiene a la forma f6sil y a su grupo hermano) (Figura 7.2):

Nivel I: asignacion decisiva y positiva, cuando ambos grupos actuales poseen el

caracter blando (y su correspondiente correlato 6seo) inferido en el taxon fosil.

Nivel II: asignacion equivoca, cuando solo uno de los grupos actuales posee el

atributo blando.

Nivel III: asignacion decisiva y negativa, cuando ninguna de las formas

actuales posee el tejido blando.

Los niveles inferenciales II o III pueden ser robustecidos mediante evidencia
morfolodgica en otros outgroups. Para los casos en los cuales los atributos observados en
los taxones actuales no posean correlatos osteoldgicos, el EPB propone que se les
atribuyan niveles de inferencia paralelos, denominados I, IT" y III".

Si bien el EPB es una aproximacién metodologica muy extendida en las
investigaciones recientes, no esta exento de problematicas: estd fuertemente sujeto a la

hipdtesis filogenética elegida para hacer la reconstruccion. Witmer (1997) declara que el
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método solo es valido si los nodos estan fuertemente soportados y no han de colapsar
con la incorporacion de nuevos datos. Toledo (2009) resalta que existen situaciones
problematicas que trascienden la capacidad explicativa del EPB. Estas se deben a casos
en los cuales la disparidad morfoldgica entre los taxones vivientes y el fosil en estudio
es tan grande que las hipdtesis a testear pueden verse entorpecidas con problemas
graves de validacion. Un soporte adicional a esta problematica podria obtenerse
mediante la mayor incorporacion de evidencia morfologica o la utilizacion de otras
aproximaciones metodoldgicas, como las relaciones de forma y funcion, o la parsimonia
(Toledo, 2009). Existen ademas situaciones donde puede no ser necesario aplicar EPB.
En grupos actuales donde las estructuras blandas son muy conservativas en cuanto a su
presencia-ausencia (e.g., la musculatura mandibular de las Neornithes) y los correlatos
6seos de la forma fosil se encuentran presentes, cualquiera sean los grupos elegidos para
inferir dicha estructura en el taxon fosil, produciran siempre niveles de inferencia I (o I’
si los correlatos estdn poco marcados en el fosil; véase tablas 7.1 y 7.2). La misma
conclusion puede obtenerse utilizando solo el criterio topoldgico. En estos casos, no
existen razones para dudar de la existencia de la estructura blanda y no es necesario

utilizar el EPB (Holliday com. pers.).

7.3. Nomenclatura anatémica

La terminologia artrologica utilizada en este capitulo se basa en la de Baumel y
Raikow (1993); la muscular craneana en la de Holliday y Witmer (2007), mientras que
la musculatura apendicular posterior sigue a Vanden Berge y Zweers (1993). El marco
anatomico fue provisto a través de disecciones en material fresco disponible de
Tinamidae, Phoenicopteridae, Cuculidae, Accipitridae, Falconidae, Tytonidae y
Rheidae, asi como de otros grupos de Neornithes Neoaves de referencias bibliograficas
(Hudson, 1937; Berger, 1952; Zusi y Storer, 1969; Rosser et al., 1982; Vanden Berge y
Zweers, 1993; Verstappen et al., 1998; Holliday y Witmer, 2007) y de la observacion

directa de datos osteologicos de aves actuales.

7.4. Reconstruccion muscular

El presente capitulo tiene por objetivo realizar la reconstruccion de los musculos
mandibulares y del complejo apendicular posterior de los fororracos bajo la
aproximacion metodologica del EPB. Para el presente andlisis, se tomaron como grupos

externos a los Cuculidae (el taxon externo mas cercanamente emparentado a los
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Phorusrhacidae, véase capitulo 5), Accipitridae y Falconidae, asi como también
Neornithes basales (Anhimidae, Tinamidae y Rheidae) para contar con un panorama

mas amplio de los cambios de cada musculo analizado.

7.4.1. Misculos mandibulares

Los musculos mandibulares son estructuras blandas esenciales y criticas al
momento de realizar homologias, andlisis de la funcidon y evolucion craneana (Zweers et
al., 1994; Gussekloo y Bout, 2005; Holliday, 2009). Comprenden musculos tanto
pinnados como paralelos adaptados para generar fuerza o velocidad (Leiber, 1992a,b),
fijdndose a diferentes porciones del neurocraneo, paladar y mandibula.

La mayor parte de los musculos mandibulares se encargan de cerrar (aduccion)
la mandibula, mientras que la abertura (abduccion) se logra mediante la depresion de la
misma (a través del m. depressor mandibulae) y/o la protraccion del paladar y pico (a
través del m. protractor pterygoideus et quadrati, véase capitulo 8) (Bock, 1964). Los
musculos mandibulares estan principalmente inervados por el nervio V (trigémino)
(Figura 7.3), aunque el m. depressor mandibulae se encuentra inervado por el nervio
VII (facial) (Vanden Berge y Zweers, 1993; Holliday, 2006; Holliday y Witmer, 2007).

La miologia mandibular de las aves ha sido descripta y detallada en numerosos
trabajos comparativos (Hofer, 1950; Starck y Barnikol, 1954; Vanden Berge y Zweers,
1993; Holliday, 2006; Holliday y Witmer, 2007) y en otros focalizados en algunos
taxones en particular: Tinamiformes (Elzanowski, 1987), Anseriformes (Goodman y
Fisher, 1962); Galloanseres (Zusi y Livezey, 2000), Columbiformes (Bhattacharyya,
1980, 1989, 1994); Struthionidae (Webb, 1957), Podicipediformes (Zusi y Storer,
1969); Gruidae (Fisher y Goodman, 1955); Phalacrocoracidae (Dullemeijer, 1951,
1952), Psittaciformes (Hofer, 1950, 1953), Trochilidae (Zusi y Bentz, 1984) y
Passeriformes (Bowman, 1961; Beecher, 1962; Zusi, 1967). Sin embargo, las
reconstrucciones de la musculatura mandibular en aves fosiles en la literatura cientifica
son escasas (e.g., Murray y Vickers-Rich, 2004; Degrange, 2007, 2008).

En esta seccion se presentan los correlatos dseos y los musculos inferidos del
aparato mandibular de los fororracos. Las reconstrucciones se basan fundamentalmente
en Andalgalornis steulleti, Patagornis marshi, Psilopterus lemoinei y Taxon nuevo A.
Debido a la carencia de analogos actuales, la reconstrucciéon muscular del craneo de
estas aves resulta de vital relevancia en la comprension de su biologia tréfica. Debido a

que los musculos mandibulares de las Neornithes son muy conservativos en cuanto a su
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presencia o ausencia, todos los musculos inferidos segiin EPB tienen nivel [ o I” (Tabla

7.1).

A) M. Adductor mandibulae internus

En los Sauropsida, este grupo muscular se encuentra delimitado medialmente
por el neurocraneo y lateralmente por la ramus maxillaris (V,) (Holliday y Witmer,
2007). Se reconocen fundamentalmente dos subgrupos musculares: pterygoideus y
pseudotemporalis.

En todos los Archosauria, el m. pterygoideus se origina en los ossa palatinum 'y
en los ossa pterygoidei y se inserta fundamentalmente en la porcién caudomedial de la
mandibula (Figura 7.4). Se subdivide en dos porciones: m. pterygoideus dorsalis y m.
pterygoideus ventralis, ambas encargadas de elevar la mandibula y deprimir las maxilas
al mismo tiempo (Beecher, 1962; Bock, 1964). Sin embargo, en las Neornithes cada una
de estas porciones puede subdividirse en varias partes (pars, e.g., pterigoidea 'y
palatina, Vanden Berge y Zweers, 1993; Holliday, 2009).

En las Neornithes, el m. pterygoideus dorsalis se origina en la superficie dorsal
y lateral de los ossa palatinum y ossa pterygoidei y se inserta en la superficie
craneodorsal del processus mandibularis medialis, ventralmente a la articulacion
mandibular, bordeado ventrolateralmente por el m. pterygoideus ventralis, dorsalmente
por el seno suborbital (Witmer, 1995a; Witmer y Ridgely, 2008) y lateralmente por el
m. pseudotemporalis profundus.

En todos los fororracos se encuentra el correlato osteologico de este musculo
(Figura 7.5). Con respecto al origen, en el Taxon nuevo A MMP 5050, sobre la cara
dorsal de los ossa palatinum, se observa una depresion muy somera que se continia
sobre el processus rostralis delimitada caudoventralmente por un reborde de la crista
lateralis. Dicho reborde se continiia cranealmente hasta perderse en el contacto con los
ossa maxillaris y arcus jugalis. El limite lateral de este musculo sobre los ossa
pterygoidei esta delimitado por una cresta lateroventral ubicada sobre el corpus
pterygoidei. En Andalgalornis steulleti FM-P14357, los ossa pterygoidei presentan una
superficie ventral recta, delimitando ventralmente la superficie de origen. La superficie
de los ossa pterygoidei en Psilopterus bachmanni YPM-PU15904 es suave, carente de
cresta marcadas. Este musculo se inserta en una fosa caudomedial (muy marcada en
Andalgalornis FM-P14357 y Andrewsornis FM-P13417, mas somera y extendida en

Tax6n nuevo A MMP 5050) de la mandibula, de contorno triangular (similar a
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Cathartidae y Accipitridae), delimitada dorsalmente por la articulaciéon mandibular y
caudalmente por el processus mandibularis mesialis y por un reborde caudoventral de la
mandibula.

El m. pterygoideus ventralis se origina en la superficie ventral de los ossa
palatinum y ossa pterygoidei. Se inserta en la superficie craneoventral del processus
mandibularis medialis y en algunos casos, sobre la superficie ventrocaudolateral de la
mandibula (e.g., Procellariiformes, entre otros), cubriendo ventralmente al m.
pterygoideus dorsalis y al processus retroarticularis (Figura 7.4) cuando éste esta
presente, quedando bordeado ventrolateralmente por un musculo hyolingual (el m.
serpihyoideus) (Holliday, 2006; Holliday, 2009).

En los fororracos, en los ossa palatinum, el m. pterygoideus ventralis se origina
en la fossa ventralis, muy profunda y extendida cranealmente (Degrange y Tambussi,
2011), delimitada medialmente por la crista mesialis y lateralmente por la crista
lateralis muy saliente ventralmente (véase capitulo 4), en una situacion similar a la de
los Cathartidae. Sobre los ossa pterygoidei, en el Taxon nuevo A MMP 5050 se
observan dos crestas paralelas, siendo la medial més pronunciada. Estas crestas
delimitan el area de origen del musculo. En Andalgalornis FM-P14357 la superficie
plana ventral, carente de crestas, corresponde a la misma area de insercion (comparese
con el origen del m. pterygoideus dorsalis) (Figura 7.5). El musculo se inserta sobre el
reborde caudoventral de la mandibula (caudalmente a la insercion del m. pterygoideus
dorsalis), sobre la cara caudolateral de la mandibula y sobre el processus
retroarticularis (Figura 7.5 y 7.6). En Phorusrhacos longissimus BMNH-A529, sobre la
superficie caudoventral de los rami mandibulae se observa una pequeina quilla (en
continuacion con el reborde caudal) que marca el margen lateral del m. pterygoideus
dorsalis y el medial del m. pterygoideus ventralis. En Andrewsornis abbotti FM-P13417
sobre la superficie laterocaudal de la mandibula se observa una suave cresta que se
origina en el margen dorsal del processus retroarticularis y se dirige hacia el margen
ventral de la mandibula, delimitando dorsalmente la insercion del m. pterygoideus
ventralis (y caudalmente al m. adductor mandibulae externus superficialis, véase mas
abajo), una condicion menos marcada en otros Patagornithinae (e.g., Andalgalornis), de
forma que este musculo estd ampliamente extendido sobre la cara lateral de la
mandibula. En funcién al desarrollo del processus retroarticularis (véase capitulo 4) en

los craneos morfotipo I, este musculo tiene una extensa area de insercion caudal,
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mientras que en los craneos morfotipo II este musculo tiene una mayor area de insercion
lateral.

Los musculos pseudotemporalis en los Archosauria son dos: m.
pseudotemporalis profundus 'y m. pseudotemporalis superficialis. El m.
pseudotemporalis profundus, en las Neornithes, se origina en la superficie lateral del
processus orbitalis del os quadratum, cranealmente al m. adductor mandibulae
posterior. Se inserta en la superficie ventromedial del processus coronoideus y en la
fossa mandibularis medialis, medialmente al foramen de entrada de la ramus
mandibularis (V3) hacia el canal meckeliano (Holliday y Witmer, 2007; Holliday,
2009), craneoventralmente al m. pseudotemporalis superficialis, ventralmente al m.
adductor mandibulae externus profundus y laterocranealmente al m. pterygoideus
dorsalis (Figura 7.4).

En los fororracos, tanto el origen como la insercion del m. pseudotemporalis
profundus se encuentran poco marcados, por lo cual la reconstruccion resulta
dificultosa. Solamente en Psilopterus lemoinei YPM-PU15402 y Tax6n nuevo A MMP
5050 se observa sobre el processus orbitalis una cresta tenue dirigida
ventrocranealmente, que limita una depresion dorsal donde se origina el musculo (el
area por debajo de esta cresta corresponde al origen del m. adductor mandibulae
posterior). En Procariama simplex FM-P14353 y Psilopterus bachmanni YPM-
PU15904 dicho reborde es atin mas leve. Sobre el extremo mas craneal del processus
orbitalis del Taxén nuevo A MMP 5050 se evidencia una cresta vertical que constituiria
el limite craneal del origen. En Andalgalornis FM-P14357 estas caracteristicas son
imperceptibles. Con respecto a la insercion, solamente en Procariama simplex FM-
P14525 se observa medialmente sobre el processus coronoideus una pequeia cresta que
delimita ventralmente al m. pseudotemporalis profundus. Por detras de dicho processus,
esta cresta se encuentra poco marcada, aunque se aprecia que se dirige ventralmente. En
Andalgalornis FM-P14357 se observa sobre la cara medial de la mandibula,
caudalmente y a continuacion del reborde medioventral de la fenestra mandibulae
(véase capitulo 4, ossa mandibulae), un reborde que delimita ventralmente a este
musculo. La cresta medioventral de la fenestra mandibularis previamente mencionada
presenta un margen recto, excavado por un surco medio que serviria de punto de
insercion. En los morfotipos craneanos tipo 11, la fenestra mandibularis tiene un doble
reborde (medial y lateral). Es probable que este musculo se inserte entre medio de las

mismas, obliterando la fossa mandibularis, como ocurre en otras aves (e.g.,
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Procellariiformes, Ciconiiformes Cathartidae), que dotaria a estas aves de un gran
musculo de gran extension craneal (Figura 7.5 y 7.6).

El m. pseudotemporalis superficialis es uno de los misculos mandibulares de
menor volumen (Holliday, 2009). Generalmente, en las Neognathae se origina en la
superficie craneodorsolateral del os laterosphenoidale (i.e., area muscularis aspera),
ventralmente al m. tensor periorbitae, lateralmente al m. rectus lateralis y cranealmente
al m. adductor mandibulae externus profundus. En otras casos (e.g., Tinamidae, Ratitae,
Ciconiiformes, Phalacrocorax y Anhinga) también se origina sobre la fossa temporalis,
junto al m. adductor mandibulae externus. Se inserta en la superficie dorsomedial de la
mandibula sobre el processus coronoideus, dorsalmente al m. pseudotemporalis
profundus, medioventralmente a la insercion del m. adductor mandibulae externus
profundus y cranealmente a la insercion del m. adductor mandibulae posterior (Figura
7.4).

Al igual que en la mayoria de las Neornithes, el m. pseudotemporalis
superficialis de los Phorusrhacidae no presenta un origen muy bien marcado
(especialmente en Patagornithinae). El area muscularis aspera corresponde a una
cuenca somera, alargada, dispuesta de forma oblicua laterodorsalmente (véase capitulo
4). Se encuentra limitada ventralmente por una cresta angosta que se dirige hasta la base
del processus postorbitalis de los ossa frontalis. En Psilopterus lemoinei AMNH 9257 y
YPM-PU15402 se aprecia que el area se encuentra también delimitada cranealmente
por un reborde romo que abarca gran parte de la superficie craneal del processus
postorbitalis, indicando que este musculo se originaria también sobre estos processi
(situacion similar a Cariamidae). El area en general presenta una disposicion
verticalizada en Psilopterinae, pero en Patagornis marshi MLP 20-122 se encuentra
mas inclinada craneodorsalmente. En general y al igual que la insercion del m.
pseudotemporalis profundus, la insercion del m. pseudotemporalis superficialis no se
encuentra bien marcada. En Procariama simplex FM-P14525 sobre la superficie
mediocraneal del processus coronoideus se observa un reborde que delimita
craneodorsalmente la insercion del musculo. Por detras del processus, se observa un
fino reborde que delimita dorsalmente la insercion. Su limite ventral estd muy poco
marcado, evidenciado solo por unas pequefias crestas que separan a ambos m.
pseudotemporalis. En Patagornis marshi BMNH-A516 se observa sobre la cara medial

del processus coronoideus una pequena fosa muy somera que corresponderia a la
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insercion de este musculo; en el resto de los Patagornithinae y en los Phorusrhacinae

esta condicion no se observa.

B) M. Adductor mandibulae externus

Este grupo de musculos se dispone lateralmente al nervio V,, constituyendo el
grupo mas externo de los musculos mandibulares. Se origina en la fossa temporalis (=
dorsotemporal fossa de Holliday y Witmer, 2007; superficie lateral de los ossa
parietalis y ossa squamosi), sobre una porcion de los ossa laterosphenoidalis, sobre los
processus orbitalis (ossa frontalis) y zygomaticus (ossa squamosi) y en parte del
processus oticus del os quadrati. Se inserta en la superficie dorsolateral del processus
coronoideus, en la superficie dorsolateral y lateral de la mandibula y en algunos casos
(e.g., Anseriformes) sobre el processus mandibularis lateralis (Figura 7.4).

Este grupo se subdivide en tres musculos principales: m. adductor mandibulae
externus profundus, medialis y superficialis de acuerdo a la posicién que ocupan en la
compartimiento aductor (“adductor chamber” de Holliday y Witmer, 2007) de los
Archosauria. En las Neornithes, el m. adductor mandibulae externus profundus
corresponde a la porcion mas profunda del grupo y con el mayor origen, ocupando gran
parte de la fossa temporalis, se inserta sobre la superficie dorsolateral del processus
coronoideus de la mandibula. El m. adductor mandibulae externus medialis es
indistinguible anatdmica y topoldgicamente del m. adductor mandibulae externus
profundus 'y superficialis en las Neornithes (Holliday y Witmer, 2007; Holliday, 2009).
El m. adductor mandibulae externus superficialis en la mayoria de las Neognathae se
origina en la fossa subtemporalis (ossa squamosi), aunque puede originarse también en
una pequefia porcion del processus oticus del os quadratum. Este ltimo musculo
presenta la mayor area de insercion, fundamentalmente sobre el aspecto laterocaudal de
la mandibula, cranealmente a la articulacion mandibular, caudalmente al m. adductor
mandibulae externus profundus y dorsalmente al m. pterygoideus ventralis.

En los fororracos, el m. adductor mandibulae externus profundus se origina
sobre toda la fossa temporalis (Figura 7.5y 7.6), la cual es triangular (como ocurre en
Procellariiformes, Charadriiformes Lariidae y Sphenisciformes, entre otros), limitada
cranealmente por el processus postorbitalis; craneomedialmente por la crista temporalis
y caudalmente por la crista nuchalis transversa (véase capitulo 4). Una cresta débil
dirigida craneoventralmente hacia el processus zygomaticus (mas marcada en

Procariama simplex MACN Pv 8225) delimita ventralmente el origen de este musculo.
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Este processus forma un reborde en Psilopterus lemoinei, Andalgalornis steulleti y
Patagornis marshi (en que se encuentra muy desarrollado), pero estd ausente en
Psilopterus bachmanni 'y Taxén nuevo A MMP 5050. Este musculo también se origina
en una fosa medial continua a la fossa temporalis, ubicada cranealmente a la region
otica y caudalmente al area muscularis aspera. La insercion sobre el processus
coronoideus se encuentra poco marcada. Tanto en Phorusrhacos MPM-PV4241 como
en Andrewsornis FM-P13417, se encuentra fundamentalmente localizada sobre el
processus coronoideus conico, donde se observa una superficie rugosa (limitada
caudalmente por una cresta subvertical en Phorusrhacos MPM-PV4241). En los
craneos morfotipo I, la insercion se encuentra levemente mas extendida caudalmente
debido a la forma alargada del processus coronoideus.

La situacion con respecto al m. adductor mandibulae externus medialis parece
ser en los fororracos similar a las restantes Neornithes.

El m. adductor mandibulae externus superficialis se origina en la totalidad de la
amplia fossa subtemporalis, cranealmente al processus suprameaticus y la crista
nuchalis transversalis y ventralmente al processus zygomaticus (Figura 7.5), condicion
apreciable en cualquiera de los craneos de fororracos disponibles. En general, esta fossa
puede ser plana (e.g., Psilopterus lemoinei AMNH 9257) o levemente concava (e.g.,
Procariama simplex MACN Pv 8225 y Taxén nuevo A MMP 5050). Solamente en
Andalgalornis FM-P14357 se puede confirmar que este miisculo se habria originado
también sobre el os quadratum: lateralmente sobre la cotyla squamosi, se observa un
pequeio reborde curvo que se dirige caudoventralmente hacia el punto donde contactan
lateralmente el corpus ossa quadrati con el processus suprameaticus. El area dorsal a
este reborde presenta numerosas rugosidades correspondientes a la zona de origen de
este musculo. El m. adductor mandibulae externus superficialis se inserta sobre la
superficie caudolateral de la mandibula, craneodorsalmente al m. pterygoideus ventralis
y ventralmente al m. adductor mandibulae externus profundus (Figura 7.5). El area de
insercion esta representada por una fosa muy somera (en Andalgalornis FM-P14357 no
hay fosa, sino una superficie convexa) y poco marcada (marcada en Taxon nuevo A
MMP 5050) de contorno irregular que se extiende dorsalmente a la fenestra
mandibularis, casi hasta el extremo distal de la misma en Patagornis BMNH-A516 y
solamente hasta la mitad en Andalgalornis FM-P14357. En Patagornis BMNH-A516y
Tax6on nuevo A MMP 5050 este musculo pareciera extenderse también por debajo de la

fenestra mandibularis.
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De esta forma, la reconstruccion de este grupo muscular en los fororracos indica
que es de gran desarrollo y volumen, ampliamente extendido cranealmente. Esta
situacion es compartida con aves carnivoras como Procellariiformes, Accipitriformes y

Cariamiformes.

C) M. Adductor mandibulae posterior

El m. adductor mandibulae posterior en las Neornithes se origina en la
superficie caudolateral del processus orbitalis y sobre una porcion del corpus del os
quadratum, caudalmente al origen del m. pseudotemporalis profundus y se inserta en la
superficie caudodorsomedial y caudodorsal de la mandibula, por delante de la zona de
articulacion mandibular (Figura 7.4).

Solamente en unos pocos materiales de fororracos se observa una cresta de
direccion ventrocraneal que separa el origen de este musculo del m. pseudotemporalis
profundus (con el que limita cranealmente): dorsocranealmente a esta cresta se
encuentra el m. pseudotemporalis profundus y ventrocaudalmente el m. adductor
mandibulae posterior (Figura 7.5). Caudolateralmente al processus orbitalis, sobre el
corpus ossa quadrati, existe una pequeiia fosa (ausente en Procariama simplex) donde
también se origina este musculo. El limite caudal del m. adductor mandibulae posterior
lo constituye el margen lateral del corpus ossa quadrati, mientras que el limite ventral
no se encuentra marcado. Con respecto a la insercion, por delante de la fossa articularis
quadratica se observa una pequefia fosa medial triangular y, lateralmente por delante
del processus lateralis mandibulae, hay una pequena cresta inclinada
craneodorsalmente, de superficie muy rugosa, ubicada sobre la superficie lateral de la
mandibula (condicion muy similar a Procellariiformes). De esta forma queda delimitada
la insercion de este musculo, ubicado dorsalmente al m. adductor mandibulae externus
superficialis y caudalmente al m. adductor mandibulae externus profundus (Figura 7.5y

7.6)

D) M. Constrictor internus dorsalis

Este grupo muscular en las Neornithes consiste en solo dos musculos: el m.
tensor periorbitae y el m. protractor pterygoideus et quadrati. Mientras que el primero
se encuentra fundamentalmente relacionado con el aislamiento del ojo de los
movimientos de la musculatura mandibular (Elzanoswki, 1987; Holliday, 2006), el

segundo conecta el neurocraneo con el paladar y su contraccidon contribuye a la quinesis
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craneana. Debido a que el m. tensor periorbitae no interviene en la adduccion
mandibular, no es reconstruido en esta tesis. El m. protractor pterygoideus et quadrati
(Figura 7.4) se origina en el septum interorbitale y en la superficie ventrolateral de los
ossa laterosphenoidale ventralmente o ventromedialmente al foramen
maxillomandibularis, en una fosa somera ubicada dorsalmente a las alae
parasphenoidalis. Tipicamente presenta dos vientres, insertos en dos huesos: se inserta
en la superficie dorsomedial de los ossa pterygoidei (generalmente en una fosa ubicada
en la superficie caudodorsal del hueso, por delante de la articulacion con el os
quadratum) y en una fosa ubicada en la superficie medial del processus orbitalis del os
quadratum. La contraccion de este musculo produce la rotacion craneal del os
quadratum, empujando los ossa pterygoidei, ossa palatinum y los arci jugalis hacia
adelante, que mediante zonas de flexion craneales (zona flexoria palatina, zona flexoria
arcus jugalis y zona flexoria craneofascialis), permiten los movimientos proquinéticos
(Beecher, 1962; Bock, 1964; Zusi, 1993) (véase capitulo 8).

Solamente en los materiales Psilopterus lemoinei AMNH 9257, Patagornis
marshi MLP 20-122 y Taxon nuevo A MMP 5050 puede observarse el origen de este
musculo: en un area ovalada, muy bien delimitada por rebordes sobre el septum
interorbitale, ventrocranealmente al foramen maxillomandibularis, ventralmente al
foramen nervus optici y dorsalmente al processus basipterygoideus, y en una pequefia
muesca que se continia con aquella ubicada sobre el septum, craneodorsomedialmente
al reborde o labio que cubre la fenestra cochelaris (formado por el ala
parasphenoidalis, véase capitulo 4). La insercion resulta mas compleja de reconstruir.
Los ossa pterygoidei de Andalgalornis FM-P14357 son muy fragmentarios y en
Psilopterus lemoinei AMNH 9257 no hay una fosa o marca alguna que delimite
claramente la insercion sobre este hueso. Sin embargo, en el Taxén nuevo A MMP 5050
se observa por detras del proceso de la facies articularis basipterygoidea, una pequeiia
fosa que indica que el musculo sobre este hueso se inserta por detras de este proceso. Es
también evidente que este musculo se origina dorsalmente a la cresta medial que
delimita el m. pterygoideus ventralis, donde se encuentra una fosa (continua con la
descripta previamente) que alcanza el nivel de los procesos de la facies articularis
basipterygoidea ventralmente. Cranealmente, por encima de esta cresta ventromedial se
observa una pequeia fosa alargada. Se descarta la posibilidad que esta fosa corresponda
a la insercion en tanto en las Neornithes este misculo se inserta en una fosa ubicada en

la porcidn caudal del os pterygoidei (Holliday, 2006). La insercion de este musculo
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sobre el os quadratum no ofrece tanta controversia: se inserta en una fosa ubicada en la
cara medial del processus orbitalis, cranealmente a los foramenes pneumaticos mediales
ubicados sobre el corpus ossa quadrati (véase capitulo 4). Esta fosa en Andalgalornis
FM-P14357 y Psilopterus lemoinei YPM-PU15402 esta pobremente limitada. En el
Tax6on nuevo A MMP 5050 se observa, ademas, una cresta medial subhorizontal que

delimita ventralmente la insercion de este musculo.

E) M. Abductores

Incluye al m. depressor mandibulae encargado de la abertura de las quijadas.
Este musculo actiia de forma conjunta con el m. protractor pterygoidei et quadrati en la
abertura bucal: mientras el m depressor mandibulae deprime la mandibula, el m .
protractor pteryigoidei et quadrati eleva las maxilas (Bock, 1964; Zusi, 1959; 1967).
De hecho, el movimiento de acomodacion mandibular ocurrido durante la contraccion
del m. depressor mandibulae puede producir una mayor elevacion de las maxilas
durante la contraccion del musculo protractor (Bock, 1964). Se origina en la superficie
caudodorsal del neurocraneo, en la fossa subtemporalis caudalmente al processus
suprameaticus, sobre el processus paraoccipitalis, la membrana postmeatica y el
ligamentum occipitomandibulare. Se inserta en la fossa caudalis y sobre el processus
retroarticularis (cuando estd presente) medialmente (Bock, 1964; Vanden Berge y
Zweers, 1993) (Figura 7.4).

En los fororracos, el area de origen es relativamente angosta (Figura 7.5).
Caudalmente al processus suprameaticus y en continuacion con la crista nuchalis
transversa, se observa una superficie rugosa, elevada, que se continia ventralmente con
el processus paraoccipitalis. Dicha superficie es angosta y de contorno subtriangular, de
gran extension dorsal sobre la crista nuchalis transversa. Craneoventralmente se
extiende hasta el processus suprameaticus a través de una cresta (ausente el Procariama
MACN Pv 8225). La superficie de los processi paraoccipitalis es ancha y presenta una
superficie delimitada craneocaudalmente por unos rebordes, constituyendo la superficie
de origen del musculo sobre los processi. El origen de este misculo se contintia
ventralmente hasta el nivel donde los processi paraoccipitalis se conectan con las
fossae parabasali. Este musculo se inserta sobre la fossa caudalis, que en general es
profunda y de contorno triangular. También se inserta sobre la cara caudal del processus
medialis mandibulae y sobre la superficie medial del processus retroarticularis, ambos

en continuacion a la fossa caudalis. El limite dorsal del origen lo marca un reborde
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caudal romo formado por la crista transversa fossae. Dorsolateralmente sobre la cara
medial del processus retroarticularis, un reborde delimita lateralmente la insercion del

musculo.

7.4.2. Misculos del complejo apendicular posterior

La locomocion animal es un fendémeno complejo y su estudio involucra la
integracion de informacion morfoldgica (osteoldgica y miologica) y de las
consecuencias ecologicas y evolutivas de esa morfologia apendicular (Bennet, 1989). La
mayoria de los estudios acerca de la locomocion en aves se han concentrado
fundamentalmente en el vuelo, aunque para algunas aves (e.g., Struthioniformes,
Tinamiformes, Galliformes, Cariamiformes), la locomocion terrestre representa la
principal forma de desplazarse (Picasso, 2010a), sino la Gnica (véase capitulo 2). El
conocimiento de la musculatura apendicular posterior brinda una fuente fundamental de
informacion acerca de como se mueve el miembro y de cdmo un ave lo utiliza durante
la locomocion. El analisis de su miologia representa un paso fundamental a fin de
entender la relacion de un ave con el sustrato, asi como la contribucién de cada musculo
al movimiento total, la contribucion diferencial de extension vs. flexion de las diferentes
partes que lo constituyen (Picasso, 2010a) y la diferenciacion de aves caminadoras,
saltadoras y cursoras. Es por esto que su reconstruccion constituye un paso fundamental
en la formulacion de hipdtesis acerca de la locomocion en aves extintas como los
fororracos.

La miologia apendicular de las aves en general ha sido descripta y detallada en
los trabajos comparativos de Hudson (1937), George y Berger (1966), Raikow (1985) y
Vanden Berge y Zweers (1993), entre otros. En referencia a la musculatura apendicular
de algunas especies, familias u 6rdenes de aves en particular, se pueden citar aquellos
realizados en Falconiformes (Hudson, 1948), Cuculidae (Berger, 1952), Apterygidae
(McGowan, 1979), Passeriformes (Gaunt, 1969; Raikow, 1978, 1987; McKitrick, 1985;
Verstappen et al., 1998), Charadriiformes (Barbosa y Moreno, 1999), Fulica americana
(Rosser et al., 1982) y Rhea americana (Picasso, 2010a, b).

Cabe mencionar que la informacion disponible acerca de la miologia apendicular
posterior de las aves ha sido utilizada para reconstruir la de dinosaurios teropodos (e.g.,
Carrano y Hutchinson, 2002; Hutchinson et al., 2005) y saurépodos (e.g., Otero y
Vizcaino, 2008; Otero, 2011; Gallina, 2011). Sin embargo, las reconstrucciones de la

musculatura apendicular posterior en Neornithes fosiles son escasas (e.g., Noriega,
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2001; Murray y Vickers-Rich, 2004). Una explicacion posible a este hiato en el
conocimiento es debida a que la gran mayoria de los misculos no presentan un correlato
Oseo distintivo. Asimismo, un gran nimero de musculos se inserta en otras estructuras
blandas (musculos, aponeurosis, tendones), dificultando ain mas cualquier inferencia
acerca de la presencia/ausencia, trayectoria y participacion de un musculo determinado.
La observacion directa del material osteoldgico actual y f6sil aqui estudiado (capitulo
3), asi como las disecciones realizadas, corroboran esta conclusion.

Un impedimento importante en la reconstruccion muscular apendicular llevada a
cabo en esta tesis ha sido la imposibilidad de contar con especimenes de chufias
(Cariamidae). Por esta razon se debieron seleccionar otros taxones que, sin ser los
ideales, resultasen igualmente apropiados. Muy recientemente, Picasso (2010a, b)
realiz6 un trabajo muy detallado, basado en gran cantidad de material, analizando la
miologia de Rhea americana. De esta manera, sus resultados conforman una base so6lida
sobre la cual realizar reconstrucciones, utilizando un criterio topologico en ausencia de
cicatrices 6seas bien marcadas, por dos razones: (1) como ya fue mencionado
reiteradamente se trata de un ave cursora y (2) tal como sefiala McGowan (1979), no
existen diferencias sustanciales entre la anatomia muscular de Palaeognathae y
Neognathae. Asimismo, se complemento esta informacién con datos miolégicos
obtenidos en otras aves.

Sin embargo, la morfologia pélvica tan peculiar de los fororracos (capitulo 4)
induce la consulta de un mayor niimero de fuentes de informacion. De esta manera, se
utilizo6 la informacion brindada por Berger (1952) referida a la miologia de tres especies
de Cuculiformes. Como fuese expresado en el capitulo 5 de esta tesis, los representantes
de este orden estan cercanamente emparentados con los fororracos. Asimismo, se
realizaron disecciones en otras aves en busqueda de informaciéon complementaria (e.g.,
Tinamidae, Tytonidae).

Ante este panorama (ausencia de cicatrices bien definidas asi como la
morfologia tan peculiar de la pelvis), se escogid prestar especial énfasis a la
reconstruccion de los principales musculos encargados de la flexion y extension de las
distintas porciones del miembro. Para ello se siguio el criterio de Raikow (1985),
Barbosa y Moreno (1999) y Picasso (2010a, b). La profundizacién en la reconstruccion
de la musculatura apendicular utilizando especies mas apropiadas para lograr tal fin
(como serian los Cariamidae) queda pendiente para estudios futuros (véase

Perspectivas).
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Se presentan aqui los correlatos 6seos y los musculos inferidos del miembro
posterior de los fororracos Patagornis marshi, Psilopterus lemoinei, Mesembriornis
milneedwardsi'y Tax6n nuevo A de los cuales se dispone de complejos apendiculares
posteriores completos. El miembro posterior consta de aproximadamente 36 musculos
(George y Berger, 1966), de los cuales solo 19 han podido ser reconstruidos. Para su
descripcion se los ha agrupado de acuerdo a su funcion y localizacion superficial-
profundo (Figuras 7.7, 7.8 y 7.9) en los distintos segmentos del complejo apendicular
posterior. Los niveles de inferencias asignados para los musculos apendiculares se

reunen en la tabla 7.2.

A) Musculos extensores de la cadera (articulacion pelvis-fémur)

El m. iliotibialis lateralis es el misculo mas superficial del muslo. Presenta un
gran desarrollo, es delgado y amplio. Su forma general es triangular y cubre gran parte
del resto de la musculatura apendicular. Se origina a lo largo de la crista iliaca del ala
preacetabularis et postacetabularis, pudiendo en algunos casos reconocerse hasta tres
pars (i.e., preacetabularis, acetabularis y postacetabularis). Este musculo se inserta a
través de una aponeurosis a nivel de la articulacion fémur-tibiotarso y en el ligamentum
patellae (= tendon rotuliano). Este ultimo se inserta en la crista patellaris del tibiotarso.

En los fororracos, este musculo se origina en la porcion postacetabular del ilium,
fundamentalmente en la porcion dorsal de la concavitas infracristalis de la lamina
infracristalis ilii y sobre el margen de la crista dorsolateralis ilii que la delimita
dorsalmente. El origen se extiende caudalmente sobre la spina dorsolateralis ilii y se
continua ventro-cranealmente hacia el extremo caudal del foramen ilioischiadicum
(Figura 7.7). Este origen se encuentra mas extendido dorso-ventralmente en Patagornis.
No se evidencian cicatrices que indiquen la presencia de un origen acetabular y
preacetabular. Este musculo quedaria recubierto dorso-lateralmente por el proceso 6seo
ubicado en el margen caudal del foramen ilioischiadicum (Figura 4.18), muy
desarrollado en Psilopterus. El limite ventral del origen de este musculo con el m. flexor
cruris lateralis se encuentra muy poco marcado. La insercion ligamentosa se produce en
la crista patellaris (Figuras 7.9) poco desarrollada (véase capitulo 4). Su insercion
aponeurdtica no ha podido ser reconstruida.

El m. flexor cruris lateralis es el musculo flexor del fémur mas poderoso
(Berger, 1952). Se origina fundamentalmente en la regién caudodorsal de la pelvis,

sobre la crista dorsolateralis ilii y, en algunos casos, en las primeras vértebras caudales.
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Comunmente consta de dos pars (pelvica y accesoria) unidas entre si a través de un
rafe, variablemente visible de acuerdo a las especies. La insercion en la porcion distal
del fémur se localiza a través de la pars accesoria. Sin embargo, esta tltima puede estar
ausente y entonces la insercion del musculo es directamente a través de la pars pelvica
dando lugar a un tendon o una aponeurosis (George y Berger, 1966).

En los fororracos, este musculo tiene su origen en la concavitas infracristalis de
la lamina infracristalis ilii de forma lentiforme (Figura 7.7), extendiéndose caudalmente
sobre la spina dorsolateralis ilii, ventralmente al origen del m. iliotibialis lateralis. Se
inserta lateralmente al m. puboischiofemoralis y medialmente al m. femorotibialis
lateralis, aunque la cicatriz de insercion no se encuentra marcada. Se infiere que su
ubicacion es en el tercio mas distal del fémur sobre el condylus lateralis (Figura 7.8), de
manera similar a numerosas aves incluidos los Cuculiformes. Siguiendo los
lineamientos del método de EPB, este musculo presentaria las dos pars (Tabla 7.2).

El m. flexor cruris medialis ocupa la porcion caudomedial del muslo,
ubicandose medialmente al m. flexor cruris lateralis y cubierto por el mismo. El m.
flexor cruris medialis se origina principalmente en la superficie lateral o ventrolateral
del ischium y en el pubis. Se inserta a través de un tendon en la porcion proximal del
tibiotarso, de forma independiente o junto al m. flexor cruris lateralis, pasando
entremedio de la pars intermedia y medial del m. gastrocnemius.

En los fororracos, este es el musculo que presenta el origen menos preciso en
comparacion con todos los musculos pélvicos. Aparentemente, presenta forma alargada,
ubicado ventro-caudalmente al foramen ilioischiadicum, extendiéndose ventralmente al
origen del m. ischiofemoralis, separado de éste por un pequeio reborde y ubicado
dorsalmente al origen del m. puboischiofemoralis (Figura 7.7). Su insercion es muy
conspicua. Se inserta en la superficie medial del tibiotarso en una cicatriz alargada,
proximal al caput tibiae (Figura 7.9).

El m. ischiofemoralis es el mas profundo de los musculos de la cadera. De
forma triangular, se origina profundamente en la superficie lateral del ischium
postacetabular y se inserta en la porcion caudal de la crista trochanterica del fémur.

En los fororracos, este musculo tendria gran desarrollo. Se origina ventralmente
a la synchondrosis ilioischiadica, en una superficie muy amplia ubicada caudalmente al
foramen ilioischiadicum y extendida caudalmente hasta el margen caudal de la pelvis
(una situacion muy comun entre las aves, George y Berger, 1966) y delimitada

ventralmente por un pequeno reborde que lo separa del origen del m. flexor cruris
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medialis (Figura 7.7). Este musculo también estaria confinado dorsalmente por el
proceso que delimita al m. iliotibialis lateralis. El m. ischiofemoralis se inserta en una
pequefia cicatriz ovalada, ubicada caudalmente al trochanter femoris y proximalmente a
las impressiones obturatoriae (Figura 7.8).

El m. puboischiofemoralis es el musculo mas profundo del muslo. Se encuentra
formado por dos porciones intimamente relacionadas, la externa y la interna. Se origina
en la superficie ubicada dorsalmente a la fenestra ischiopubica, sobre la membrana
ischiopubica (que cubre a la fenestra ischiopubica) y en el pubis. Se inserta en la
superficie caudal del fémur, proximalmente a la fossa poplitea, medialmente al m.
femorotibials intermedius y lateralmente al m. flexor cruris lateralis (pars accesoria).

En los fororracos este miisculo se origina sobre una superficie pobremente
marcada, ubicada ventralmente al origen del m. flexor cruris medialis, cubriendo la
fenestra ischiopubica y sobre el margen dorsal del pubis (Figura 7.7). Se inserta en la
superficie caudal del fémur en un area triangular ubicada proximalmente a la fossa
poplitea y lateralmente a la linea intermuscularis caudalis (Figura 7.8). Sin embargo, la

extension proximal de la cicatriz no se encuentra marcada.

B) Misculos flexores de la cadera (articulacion pelvis-fémur)

El m. iliotibialis cranialis es el principal musculo flexor de la cadera (Raikow,
1985) y es, en general, un musculo con forma de faja que une el extremo mas anterior
de la pelvis con la articulacion fémur-tibiotarso. Si bien su origen es variable (George y
Berger, 1966), tipicamente se origina preacetabularmente en la crista iliaca dorsalis y
se inserta en el extremo proximal del tibiotarso sobre la crista cnemialis cranialis y
sobre el ligamentum patellae.

En los fororracos este musculo se origina en la porcion mas craneal del ala
preacetabularis ilii, cranealmente al origen del m. iliotrochantericus cranialis. Su
origen se continua dorsalmente sobre la crista iliaca dorsalis (Figura 7.7), por encima
del origen del m. iliotrochantericus cranialis y del m. iliotrochantericus medialis como
sucede en el Taxon nuevo A 'y Patagornis, mientras que en Psilopterus solo se extiende
sobre el origen del m. iliotrochantericus cranialis. Caudalmente se extiende
aproximadamente hasta la mitad de la crista iliaca dorsalis. Se inserta en la superficie
proximal del tibiotarso (Figura 7.9) en una muesca ovalada muy profunda ubicada sobre

la crista cnemialis cranialis.
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El m. iliotrochantericus caudalis se origina en la superficie lateral de la porcion
mas caudal del ilium preacetabular y se inserta caudo-dorsalmente al trochanter femoris.

En los fororracos, este muisculo se origina en un area preacetabular
subtriangular, ubicada cranealmente a la crista supratrochanterica y craneo-
dorsalmente al acetabulum (Figura 7.7), limitando cranealmente con el origen del m.
iliotibialis cranialis. Sin embargo, en Patagornis y el Taxon nuevo A, este musculo se
encuentra menos extendido cranealmente que en Psilopterus lemoinei y limita
cranealmente con el origen del m. iliotrochantericus medialis (cuyo origen es
subrectangular). En P. lemoinei, el origen del m. iliotrochantericus caudalis se extiende
cranealmente por encima del origen del m. iliotrochantericus medialis (cuyo origen es
circular). El m. iliotrochantericus caudalis se inserta en una cicatriz ovalada (que forma
parte de las impressiones iliotrochantericae), ubicada caudalmente al trochanter
femoris 'y ala cicatriz de origen del m. iliotrochantericus medialis (ubicada
cranealmente al trochanter femoris) y dorsalmente a la cicatriz de insercion del m.
ischiofemoralis (Figura 7.8).

El m. iliotrochantericus cranialis se origina sobre el margen craneolateral del
ischium preacetabular, ventro-caudalmente al m. iliotibialis cranialis. Se inserta sobre la
superficie craneolateral del fémur, en la superficie mas distal de la crista trochanterica.

En los fororracos este musculo se origina en la porcidn craneal del ala
preacetabularis ilii (Figura 7.7), incluyendo la fossa iliaca dorsalis, caudo-ventralmente
al origen del m. iliotibialis cranialis y cranealmente al origen del m. iliotrochantericus
medialis. En Psilopterus lemoinei este musculo presenta un origen mas extendido
craneo-caudalmente que en Taxon nuevo A y Patagornis. Su insercion ocupa
parcialmente las impressiones iliotrochanterica, por delante de la insercion del m.
iliotrochantericus medialis sobre la superficie lateral de la crista trochanterica (Figura

7.8), aunque la cicatriz se encuentra poco marcada (véase capitulo 4).

C) Musculos extensores de la articulacion fémur-tibiotarso

El m. femorotibialis lateralis es el principal extensor de la articulacion fémur-
tibiotarso (Raikow, 1985). Es un musculo de gran desarrollo y poco variable entre las
aves (George y Berger, 1966), que se origina en la superficie craneal y lateral del fémur,
cubierto lateralmente por los m. iliotibialis cranialis y m. iliotibialis lateralis. Esta
formado por tres porciones: pars lateralis, intermedia y medialis. La insercion es en el

ligamentum patellae contribuyendo a su formacion (George y Berger, 1966).
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El m. femorotibialis intermedius esta fuertemente relacionado con el m.
femorotibialis lateralis. Se origina sobre la superficie craneal del fémur, medialmente al
m. femorotibialis lateralis, distalmente a la crista trochanterica, y se inserta sobre la
superficie proximal del /ig. patellae.

El m. femorotibialis medialis se origina en la superficie medial de la mayor
parte de la diéfisis del fémur y se inserta en la superficie medial de la crista cnemialis
cranialis del tibiotarso.

Debido a la ausencia de cicatrices fuertes, no se ha podido identificar en los
fororracos el origen de cada uno de los musculos femorotibialis (Figura 7.8). Sin
embargo, la linea intermuscularis cranialis representa el limite entre el origen del m.
femorotibialis lateralis y el del m. femorotibialis intermedius + medialis. El limite
caudolateral del origen del m. femorotibialis lateralis esta representado por una cicatriz
curva muy poco pronunciada que se extiende a lo largo de toda la diafisis en la
superficie lateral y que lo separaria, al menos distalmente, de la insercion del m. flexor
cruris lateralis. Caudo-medialmente, los m. femorotibialis intermedius + medialis estan
limitados por la linea intermuscularis caudalis. El m. femorotibialis lateralis +
intermedius se insertan en el ligamentum patellae (conformado también por el m.
iliotibialis lateralis). Este ligamento se inserta en la crista patellaris del tibiotarso
(Figura 7.9). El m. femorotibialis medialis se inserta medialmente a la insercion del m.
iliotibialis cranialis, sobre la cara medial del caput tibiae en una superficie ovalada

pequena, cranealmente a la insercion del m. fibularis longus (Figura 7.9).

D) Musculos flexores de la articulacion fémur-tibiotarso

El m. iliofibularis es un musculo triangular, cubierto por el m. iliotibialis
lateralis. En la mayoria de las aves, se origina en la superficie postacetabular del ilium.
Se inserta mediante un tendon en el tuberculum m. iliofibularis de la fibula, luego de
atravesar el puente tendinoso que conforma el ansa m. iliofibularis.

En los fororracos, el origen del m. iliofibularis se ubica cranealmente al origen
del m. iliotibialis lateralis y dorso-caudalmente al foramen ilioischiadicum y sobre el
proceso ubicado caudalmente a dicho foramen (Figura 7.7). Cranealmente, se origina
por detras del antitrochanter en una fosa somera. Dorsalmente se expande ampliamente
sobre la plataforma dorsal iliaca. Se inserta en el tuberculum m. iliofibularis de la fibula

(Figura 7.9). Dicho tuberculum es ovalado, muy marcado y saliente (véase capitulo 4).
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E) Musculos extensores de la articulacion tibiotarso-tarsometatarso

El m. fibularis longus se origina en el extremo proximal del tibiotarso sobre el
lig. patellae y su correspondiente fascia, extendiéndose sobre toda la superficie
craneomedial de la diéfisis del tibiotarso. Luego se continua a través de un largo tendon
que recorre la mitad distal del tibiotarso. El tendon de este musculo se bifurca tras
cruzar la articulacion tibiotarso-tarsometatarso, dando lugar a una doble insercion. Por
un lado, se inserta inmediatamente proximal al condylus lateralis del tibiotarso sobre el
cartilago tibialis (una estructura fibrocartilaginosa ubicada en la porcion caudal de la
trochlea cartilaginis tibialis del tibiotarso). El otro punto de insercion es sobre la
superficie lateral del tarsometatarso, uniéndose al m. flexor perforatus digiti 111
distalmente al Aypotarsus (George y Berger, 1966), el cual se inserta en las primeras dos
falanges del dedo II1.

En los fororracos, este musculo se origina sobre la superficie craneal de la crista
cnemialis cranialis (Figura 7.9) y se extiende distalmente sobre la facies cranialis,
lateralmente a la /inea extensoria. El origen sobre la facies cranialis no se encuentra
bien marcado, aunque se extenderia aproximadamente hasta la mitad de la longitud del
tibiotarso. Debido a que este musculo se inserta sobre otras estructuras blandas, las
inserciones no han podido ser delimitadas con precision en los fororracos.

El m. gastrocnemius es un musculo muy desarrollado en las Neornithes. Es el
musculo més superficial de la parte caudal de la pata, formado tipicamente por tres
cabezas de origen (aunque puede tener dos o cuatro): pars lateralis, pars intermedia 'y
pars medialis. El m. gastrocnemius se originan en el tibiotarso y en el fémur. En general
estas porciones suelen forman un tendén comun (=tendo achillis) que se inserta en la
zona de articulacion intertarsiana y fundamentalmente en el hypotarsus, aunque esta
insercion se continua sobre las cristae plantaris lateralis et medialis del tarsometatarso
a través de aponeurosis. También influye en la flexion plantar de los dedos mediante
inserciones aponeuroticas. En general, la pars lateralis se origina sobre el condylus
lateralis del fémur a través de un corto tendon, aunque también se origina en una
aponeurosis a la superficie lateral de la zona de dicho condylus. La pars intermedia se
origina caudalmente en la superficie lateral del condylus medialis, en la superficie
medial de la fossa poplitea. Esta pars se inserta a la pars medialis y se continia en un
tendon comun de insercion. La pars medialis se origina sobre la superficie medial del

tibiotarso en la facies gastrocnemialis y sobre la mayor parte de la superficie
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caudomedial del tibiotarso, para luego unirse a la pars lateralis o insertarse en la zona
de articulacion intratarsal a través de un tendon independiente.

En los fororracos la pars lateralis tiene un doble origen: la inserciéon mas
pequena se ubica en la superficie caudal del fémur, dorso-lateralmente a la fossa
poplitea, cranealmente a la impressio ligamentum cruciati caudalis; la insercion de
mayor tamafo es bastante amplia y se ubica proximalmente al condylus lateralis y
craneo-proximalmente a la mayor de las impressio ansae m. iliofibularis y se encuentra
delimitada proximalmente por una pequefia cicatriz que la separa del origen del m.
femorotibialis lateralis (Figura 7.8). La pars intermedia se origina en una cicatriz
ovalada ubicada préximo-medialmente sobre la fossa poplitea, lateralmente a la crista
supracondylaris medialis y distalmente a la insercion del m. puboischiofemoralis
(Figura 7.8). La pars medialis se origina en la facies gastrocnemialis del tibiotarso
(Figura 7.9), la cual es muy amplia y profunda y se ubica en la superficie medial de la
crista cnemialis cranialis. Con respecto a la insercion de este musculo, solo se observa
la de la superficie caudal del hypotarsus (Figura 7.9). En las cristae plantaris se
encuentran cicatrices que corren todo a lo largo de estas cristae aunque no puede
establecerse que estas marcas pertenezcan a las inserciones aponeuroticas de este

musculo.

F) Misculos flexores de la articulacion tibiotarso-tarsometatarso

El m. tibialis cranialis es el misculo més desarrollado de la superficie craneal
del tibiotarso en Neornithes. Este musculo presenta dos cabezas de origen. Se origina en
la superficie craneodistal del condylus lateralis (en la fovea tendineus m. tibialis
cranialis) del fémur y en el extremo proximal del sulcus intercnemialis del tibiotarso y
se inserta en las tuberositas m. tibialis cranialis del tarsometatarso.

En los fororracos este musculo se origina en la fovea tendineus m. tibialis
cranialis del fémur (Figura 7.8), la cual se encuentra bien marcada, asi como en la
superficie proximal y lateral del tibiotarso (Figura 7.9) y en la expansion lateral de la
crista cnemialis lateralis (véase capitulo 4). El musculo se inserta en la porcion distal de
la fossa infracotylaris dorsalis, en las tuberositas m. tibialis cranialis que forman dos

estructuras ovaladas muy marcadas (Figura 7.9).

G) Musculos de los dedos
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Fue posible reconocer las cualidades de solo cuatro de los musculos individuales
de los dedos. Debido a su complejidad y a la ausencia de cicatrices evidentes de origen
e insercion muscular, no fue posible reconstruir en detalle los restantes musculos.

G.1) Misculos extensores de los dedos

El m. extensor digitorum longus es el musculo mas profundo de la superficie
craneal de la pata. Este musculo se encuentra cubierto por el m. tibialis cranialis cuyo
recorrido es conjunto y se origina en el sulcus intercnemialis del tibiotarso. Se inserta a
través de un tendon que distalmente entra en el sulcus extensorius y pasa por debajo del
pons supratendineus; luego se extiende por el sulcus extensorius del tarsometatarso. Al
cruzar la articulacion tarsometatarso-falanges, este tendon se divide en tres ramas
insertandose primariamente en el tuberculum extensorium de las falanges ungueales de
los dedos 11, Il y IV (raramente también al I), aunque presenta inserciones accesorias a
cada una de las capsulas articulares interfalangeales de dichos dedos.

En los fororracos, este musculo se origina en el sulcus intercnemialis (Figura
7.9). Si bien la cicatriz de origen no se encuentra bien marcada, se extenderia solo
apenas mas distalmente que la crista cnemialis cranialis, donde quedaria limitada
medialmente por el origen del m. fibularis longus. Su insercion es sobre el tuberculum
extensorium de las falanges ungueales al menos en los dedos II, 1Tl y I'V.

El m. extensor hallucis longus es un musculo que se origina en el extremo
proximal del tarsometatarso sobre su superficie craneomedial. Se inserta en el
tuberculum extensorium de la falange ungueal del dedo I.

En los fororracos, este musculo se origina en un surco ubicado en la superficie
medial del tarsometatarso (Figura 7.9), distalmente a la cotyla medialis, medialmente al
alero medial a la fossa infracotylaris dorsalis presente en Psilopterus y Mesembriornis
(véase capitulo 4). Se inserta en el tuberculum extensorium de la falange ungueal del
dedo I.

G.2) Musculos flexores de los dedos

Se trata de varios musculos subyacentes al m. gastrocnemius. Sus puntos de
origen estan ubicados sobre la fibula, la porcién proximal del tibiotarso y en la fossa
poplitea sobre los cuales no dejan marcas, e incluso sobre vientres y tendones de otros
musculos. Estos rasgos sumados a su intima asociacion dificultan su identificacion y,
por ende, su reconstruccion a partir del material 6seo unicamente. En las aves estos
musculos son el m. flexor perforans et perforatus digiti II, m. flexor perforans et

perforatus digiti I11, m. flexor perforatus digiti II, m. flexor perforatus digiti I1I, m.
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flexor perforatus digiti IV, m. flexor digitorum longus y ¢l m. flexor hallucis longus.
En los fororracos solo el m. flexor hallucis longus y el m. flexor digitorum longus
pudieron ser reconstruidos.

El m. flexor digitorum longus es el misculo més profundo de la superficie
caudal del tibiotarso. Se origina en la fossa flexoria y en gran parte de la facies caudalis
del tibiotarso, asi como en la superficie caudomedial de la fibula. Atraviesa el cartilago
tibialis, corre por el sulcus flexorius (cuando existe) y se inserta en las falanges
ungueales en el tuberculum flexorium y en su capsula articular interfalangeal. Sin
embargo, el patron de insercion es muy variable dentro de las Neornithes (George y
Berger 1966, Raikow, 1985) y puede hacerlo también en las capsulas articulares
interfalangeales de las restantes falanges.

En los fororracos este musculo se origina en la fossa flexoria muy marcada y
profunda (Figura 7.9), aunque su extension distal no puede establecerse con precision
en tanto no hay una cicatriz marcada. Se origina también en la porcion
distocaudomedial de la fibula. Se inserta en el tuberculum flexorium de los dedos II, 111
y IV, aunque no pudo establecerse el patron de ramificacion e insercion en cada una de
las capsulas articulares interfalangeales (donde también se insertarian los demas
musculos flexores de los dedos que no pudieron ser reconstruidos).

El m. flexor hallucis longus se ubica entre el m. flexor digitorum longus mas
profundo y los demas musculos flexores de los digitos mas superficiales. Se origina en
la fossa poplitea y tipicamente se inserta solo en la falange ungueal del dedo I, aunque
puede insertarse también en todas las capsulas articulares interfalangeales de dicho dedo
(George y Berger, 1966).

En los fororracos no se ha podido establecer su origen. Sin embargo, se reconoce
la presencia de este musculo ya que su insercion en el tuberculum flexorium de la

falange ungueal del dedo I es evidente.

7.5. Discusion y conclusiones

En la presente seccion se discuten los resultados de la reconstruccion de la
musculatura del complejo apendicular posterior. En cambio, los aspectos relacionados
con la musculatura mandibular seran discutidos en el capitulo 8 conjuntamente con el
analisis de la biomecdanica craneana.

La gran variabilidad de origenes e inserciones de la musculatura apendicular

posterior que se observa en las aves (George y Berger, 1966) dificulta la reconstruccion
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muscular de cualquier forma fosil. La informacion referida a la musculatura de los
Cariamidae podria complementar y completar el esquema muscular al que se arribd en
base a las diversas disecciones realizadas asi como a la amplia consulta bibliogréfica.
En este sentido, los resultados son preliminares.

Los sitios de insercidn (o “entesis” sensu Benjamin et al., 2006) son sitios de
concentracion del estrés, donde se fijan los tendones y ligamentos al hueso. Una mayor
actividad muscular (y por lo tanto, mayor stress sobre el hueso) produce sitios de
inserciéon mas marcados (Benjamin et al., 2006). Con los recaudos que implica suponer
el grado de desarrollo de un musculo en base a sus cicatrices, se puede establecer que la
musculatura extensora del miembro posterior de los fororracos se encontraria muy bien
desarrollada, en particular la extensora de la pelvis. No parece haber diferencias
significativas en cuanto a los origenes e inserciones entre los fororracos aqui estudiados,
por lo cual se infiere que todos los fororracos comparten un patréon muscular
apendicular similar.

El m. iliotibialis lateralis es un musculo extensor muy desarrollado en las
Neornithes terrestres y en particular cursoras (Carr, 2008), tanto Palaeognathae (e.g.,
Rhea, Struthio, Dromaius) como Neognathae (e.g., Galliformes, “Gruiformes”), o en
aves nadadoras (Gaviidae, Podicipedidae). Por el contrario, cominmente estd reducido
en aves donde no predomina la locomocion terrestre (Ellerby et al., 2005). Cumple la
funcion de extender la cadera (Gatesy, 1999b) y estabilizar la articulacion fémur-
tibiotarso (Jacobson y Holliday, 1982). En los fororracos, si bien se encontraria
restringido a la porcidn postacetabular del ilium, su origen se encuentra muy extendido,
indicando un fuerte desarrollo relacionado con la estabilizacion de la articulacion
fémur-tibiotarso durante la locomocion terrestre.

El m. flexor cruris lateralis, el m. flexoris cruris medialis y el m.
puboischiofemoralis son los musculos extensores de la cadera mas importantes tanto en
términos de masa como de seccion (Verstappen et al., 1998). En el caso particular del
m. flexor cruris lateralis y estudiando el Cuculidae Geococcyx, Berger (1952) resalta
que el gran desarrollo de este musculo est4 relacionado con la adaptacion al habito
cursorial. La pars accesoria de este musculo es muy importante en formas terrestres,
cumpliendo una importante funcién en el soporte corporal (Raikow, 1985). Esta pars
estaria presente en los fororracos, aunque su inferencia solo puede hacerse a través del

EPB. Si bien no es posible determinar el desarrollo relativo de ambas pars (i.e., pelvica
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y accesoria), es evidente que este musculo estaba muy desarrollado y relacionado con el
soporte de la masa del animal (véase capitulo 6).

En los fororracos, la extension craneolateral del m. flexor cruris lateralis, asi
como la retraccion del m. iliotrochantericus caudalis (especialmente en los fororracos
de mayor tamafo), son dos condiciones que comparten con Geococcyx y estarian
asociadas a la capacidad cursora del ave. La contraccion de ambos musculos evita el
balanceo del cuerpo del animal durante la carrera (Berger, 1952).

Debido a que los movimientos del fémur son muy restringidos (Campbell y
Marcus, 1992), la extension fémur-tibiotarso y tibiotarso-tarsometatarso debe ser
maxima en aves cursoras a fin de garantizar una amplia zancada. Los extensores distales
de los miembros producen la rapida extension fémur-tibiotarso y tibiotarso-
tarsometatarso, que resulta en un aumento de la zancada y la velocidad (Smith et al.,
20006). El m. fibularis longus y el m. gastrocnemius (ambos extensores de la articulacion
tibiotarso-tarsometatarso) se encuentran muy desarrollados, caracter compartido con los
Cuculidae de habitos terrestres (Berger, 1952), pero no con los arboricolas. El desarrollo
de las cristae cnemialis en los fororracos indicaria un amplio desarrollo de los
extensores originados alli (e.g., m. gastrocnemius, m. extensor digitorum longus) y la
longitud de los segmentos distales del miembro (véase capitulo 9) permite inferir la
presencia de largos tendones de insercion de los musculos m. gastrocnemius 'y m.
fibularis longus, optimizando el gasto energético durante la carrera (Alexander, 1991;
Alexander, 1979; Biewener et al., 2004).

La musculatura flexora acttia principalmente durante la fase de balanceo y los
musculos no estan comprometidos en el soporte corporal. Por lo tanto presentan menor
masa. El m. iliofibularis de Rhea es una excepcion (Picasso, 2010a). Es un mtsculo que
produce la flexion del fémur-tibiotarso, levantando el miembro y llevandolo hacia
adelante (Gatesy y Biewener, 1991) y secundariamente funciona como extensor de la
cadera (Gatesy, 1999a). En los fororracos, este musculo parece originarse sobre el
proceso ubicado caudalmente al foramen ilioischiadicum. Este proceso produciria que la
principal linea de accidn pase por dicho proceso, aumentando el brazo de momento de
entrada del musculo (distancia perpendicular entre el fulcro y la direccion de la fuerza
muscular, véase capitulo 8). Esta situacion produce un aumento de la fuerza en
detrimento de la velocidad. El amplio desarrollo de este misculo implica una gran
participacion en la extension de la cadera y produciria ademas rapidos movimientos de

flexidn a fin de mantener la carrera.
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Con respecto a la flexion del tibiotarso-tarsometatarso, la insercion proximal del
m. tibialis cranialis esta relacionada con la mayor produccion de velocidad a expensas
de la fuerza durante la flexion de la articulacion, una caracteristica que ha sido atribuida
a algunos Passeriformes de habitos terrestres (Zeffer y Lindhe Norberg, 2003). En el
caso de los fororracos, la insercion de este miisculo es proximal (en la fossa
infracotylaris dorsalis) y asumiendo que las proporciones de los miembros de
Psilopterus y los Passeriformes terrestres son similares (véase capitulo 9), la relacion
fuerza/velocidad de este musculo es comparable entre estas formas.

El m. flexor digitorum longus es uno de los principales musculos encargados de
la flexion de los dedos. Este musculo se origina en la fossa flexoria, muy desarrollada
en los fororracos (incluso mas que en las chufias). Esta situacion permite inferir una
amplia seccion del m. flexor digitorum longus que dotaria a los fororracos de una fuerza
de prension suficientemente fuerte como para asir a sus presas. En este sentido,
suponemos para los fororracos un habito de alimentacion similar al de las chudas, las
cuales sujetan sus presas con los dedos contra el suelo mientras la trozan con el pico.

El m. flexor hallucis longus se encuentra ausente en aves donde el hallux es
vestigial o ausente (George y Berger, 1966). Este musculo se encuentra presente en los
fororracos, pero debido a la elevacion del dedo I, tanto el misculo como el dedo no
habrian sido funcionales ni durante la carrera ni durante la sujecion de presas (Jones,
2010).

La proporcion masa corporal/masa muscular de los miembros posteriores brinda
informacion acerca de la actividad que realiza la musculatura en la locomocion
(Hartman, 1961). En Rhea americana por ejemplo, la alta proporcion de musculatura
apendicular posterior es indicativa de su amplio grado de desarrollo y la posible
actividad del miembro en la locomocion (Picasso, 2010a). Lamentablemente, no se
puede calcular con certeza el porcentaje de la masa de musculatura apendicular en los
fororracos, asi como no se puede establecer la proporcion exacta de la masa de
musculos extensores vs. flexores. El amplio desarrollo de la musculatura extensora ha
sido interpretada como una adaptacion a la cursorialidad y se ha registrado en formas
cursoras, tanto de mamiferos (Equidae, Payne et al., 2005) como en aves como Struthio
(Smith et al, 2006), Dromaius (Hutchinson, 2004) y Rhea (Picasso 2010b).

Los movimientos de extension son los que ocurren en la fase de apoyo o
contacto con el suelo (Gatesy, 1999a) la cual representa una fase critica en la

locomocion terrestre ya que se genera mayor stress muscular y 6seo debido al soporte
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de la masa corporal y la aceleracion del cuerpo (Gatesy, 1999b). Los grandes muisculos
extensores proximales son los principales encargados de controlar el trabajo producido
por el miembro (Biewener et al., 2004), soportando la masa corporal y evitando el
desbalance del cuerpo en la carrera producido por movimientos de rotacion o
inclinacion de la misma (Berger, 1952). Algunos investigadores estiman la masa
muscular de distintos animales moldeando musculos con material plastico, pero el
método no resulta muy confiable de manera tal que no fue aplicado en esta tesis.

La produccion de fuerza y velocidad de los movimientos apendiculares es el
resultado no solo de las propiedades de los musculos, sino también de la forma en que
se disponen. El alargamiento postacetabular de la pelvis de los fororracos produciria un
mayor brazo de momento de entrada y en consecuencia un menor indice de velocidad.
Esta situacion indica que el sistema muscular extensor de los fororracos esta mejor
disefiado para producir fuerza en detrimento de la velocidad, de manera concordante
con la resistencia que se debe generar frente a los golpes contra el sustrato durante la
carrera.

En suma, la miologia apendicular de los fororracos se corresponde con el patron
muscular de un ave cursora y permite asumir una gran capacidad cursorial. La propuesta
de cursorialidad no es nueva (e.g., Tambussi y Noriega, 1996; Alvarenga y Hofling,
2003; Blanco y Jones, 2005; Chiappe y Bertelli, 2006), pero no habia sido sustentada
previamente en base al estudio de la musculatura apendicular. Alvarenga y Hofling
(2003) afirman, analizando las proporciones de los miembros posteriores, que las
especies de Psilopterus eran corredoras mas lentas que Cariama. Sin embargo, queda
demostrado que la utilizacion de las proporciones como indicadoras de habitos
locomotores es muy controvertida (véase capitulo 9). La morfologia postacetabular de la
pelvis y su correspondiente musculatura sefiala el hébito locomotor terrestre y resalta
también la capacidad cursorial de estas aves. Los fororracos en general eran excelente

cursoras.
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Capitulo 8. Caracterizacion del aparato trofico de los fororracos

“...The phororhacids...were more likely to kill than to be killed by
mammals.”

G.G. Simpson

La capacidad de un organismo para llevar exitosamente a cabo diversas
actividades como capturar su alimento implica una mayor posibilidad de supervivencia,
reproduccion y crecimiento (Waingwright, 1994). Adicionalmente, es necesario un
entendimiento del contexto ecoldgico en el cual un organismo utiliza su capacidad
maxima a fin de poder reconocer las razones que condujeron a la evolucion de un rasgo
en particular (Irschick y Losos, 1998), asi como de su uso. Por lo tanto, se establece una
relacion critica entre la morfologia, rendimiento y el uso de un recurso trofico.
Obviamente, la mayor comprension de la forma y funcionamiento del craneo es de vital
importancia.

El craneo es una de las partes mas complejas del esqueleto aunque la funcion y
biomecénica del mismo se encuentra pobremente estudiada (Preuschoft y Witzel, 2004).
Diversos estudios han resaltado la importancia de la informacion funcional y ecologica
relevante que se encuentra disponible tinicamente en la morfologia esqueletaria (e.g.,
Bierregaard, 1978; Burton y Alford, 1994; Hertel, 1994, 1995; Schmidt, 1996). Sin
embargo, es necesario analizar el sistema musculo-esqueletario en conjunto ya que la
fuerza de un musculo, asi como la palanca con la que actua sobre una articulacion,
afectan a la velocidad y la fuerza del movimiento (Bock, 1974; Hildebrand y Goslow,
2001). Testear predicciones sobre la importancia funcional y ecologica de la anatomia
en un marco biomecanico puede revelar relaciones causales entre la morfologia y el
comportamiento alimenticio (Wainwright, 1991; Lauder, 1991; Zeffer y Lindhe
Norberg, 2003).

El craneo de los vertebrados muestra una amplia diversidad en lo que respecta a
forma y funcién. Esta diversidad se debe a las numerosas funciones con las que se
encuentra relacionado, entre las que se destacan funciones de proteccion (del encéfalo,
los d6rganos de los sentidos y de la porcion mas anterior del tracto digestivo y
respiratorio), asi como otras conductuales (construccion de nidos, acicalamiento,
defensa, actividades sociales, etc.). Sin embargo, la alimentacion es la funcion que

evidencia mayor relacion con la estructura del craneo (Smith, 1993). El craneo (y en
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particular el esplacnocraneo) es la principal estructura encargada de obtener, procesar e
ingerir el alimento.

En las aves, el aparato tréfico esta constituido por la maxila (= “upper bill/jaw”
sensu Zusi, 1993), el paladar, los arcos yugales y la mandibula. En la mayoria de las
Neornithes, se encuentra conectado con el neurocraneo por diartrosis del cuadrado y
paladar y por zonas flexorias de la maxila (Zusi, 1993). Esto dota al craneo de una
manifiesta quinesis craneana que lo convierte en una herramienta de alta versatilidad
(Zusi, 1967, 1993). Sin embargo, el craneo de las aves no se encuentra disenado para
procesar el alimento (como en los mamiferos) sino mas bien para atraparlo, manipularlo
e ingerirlo in situ (Zweers et al., 1994) y su forma presenta una relacion directa con el
modo en que se atrapa y manipula la comida (Zusi, 1993; Zweers et al., 1994) asi como
con la naturaleza del item tréfico.

En este capitulo se pretende caracterizar el funcionamiento del craneo de los
fororracos. Analizar la estructura y los mecanismos actuantes sobre y en el craneo
representa un avance en la inferencia del item trofico asi como del comportamiento
trofico y manipulacion del alimento en estas aves. La estructura del craneo de los
fororracos fue descripta en el capitulo 4. En este capitulo se profundizan los rasgos

anatomicos relacionados con la movilidad intracraneana.

8.1. Analisis de la quinesis en los Phorusrhacidae

El caso de los fororracos resulta de particular interés en el estudio de la quinesis
de las Aves ya que representan una novedad evolutiva en el linaje de las Neornithes.
Degrange et al. (2010), basandose fundamentalmente en estructuras anatdmicas de
Andalagalornis steulleti, postularon que todos los Phorusrhacidae eran aquinéticos,
entendiéndose a la aquinesis como la ausencia de capacidad proquinética (i.e., mover la
maxila, tanto dorsal como ventralmente). Esta idea es aceptada y desarrollada a lo largo

de este capitulo.

8.1.1. Quinesis aviana

La quinesis craneana se define como la presencia de movimientos entre
porciones craneanas en uniones intracraneanas (Versluys, 1910, 1912; Holliday y
Witmer, 2008) y es considerada como un rasgo plesiomorfico de los tetrapodos

(Iordansky, 1990). La accion de un complejo mecanismo compuesto por huesos,
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musculos y ligamentos es la responsable del alto grado de quinesis craneana que
exhiben la casi la totalidad de las especies de aves Neornithes (Zusi, 1993).
La quinesis craneana de las aves ha sido motivo de profundos estudios (Fisher,
1955; Beecher, 1962; Bock, 1964; Zusi, 1967, 1993; Biihler, 1981; Bout y Zweers,
2001; Gussekloo et al., 2001; Meekangvan et al., 2006) e incluye varios tipos de
movimientos intracraneanos (Figura 8.1):
Proquinesis: movimientos entre el neurocraneo y el esqueleto facial a partir de la
uniodn naso-frontal (=zona flexoria craniofascialis). Se halla en la mayoria de las
Neornithes (Bock, 1964).
Neuroquinesis: movimientos entre el neurocraneo y el paladar a nivel de la
articulacion basipterigoidea (Iordansky, 1990).
Estreptostilia: el os quadratum es movil a nivel de su articulacion con el
neurocraneo (Stannius, 1856).
Rincoquinesis: movimientos intramaxilares, particularmente a partir de los ossa
nasalis. Se halla tipicamente en Charadriiformes (Bock, 1964; Zusi, 1993).
Anfiquinesis: se hallan dos zonas de flexion en el pico. Se encuentra en algunos
Rallidae (Meekangvan et al., 2006).

Estreptognatismo: movimientos latero-mediales de la mandibula, por ejemplo en

los extintos Pelagornithidae (Zusi y Warheit, 1992) y en los Nyctibiidae (Yudin,
1961).

Tradicionalmente, cuando se habla de quinesis aviana se hace referencia en
particular a la proquinesis, que incluye tanto movimientos de protracciéon como de
retraccion de la maxila. Sin embargo, es de destacar que la capacidad proquinética esta
fuertemente relacionada con la estreptostilia, ya que el os quadratum es el que inicia la
quinesis (Zusi, 1967).

El complejo morfofuncional que acta en la proquinesis consta de varios huesos
o unidades funcionales unidas por uniones moéviles o zonas flexorias (Beecher, 1962;
Bock, 1964; Zusi, 1967, 1993; Biihler, 1981; Bout y Zweers, 2001, Gussekloo et al.,
2001; Meekangvan et al., 2006). Estas unidades son fundamentalmente cuatro: (1)
maxila, (2) barra yugal + barra pterigo-palatina, (3) cuadrado y (4) neurocraneo (=
“braincase”). Debido a que las barras yugal y pterigo-palatina comparten una funcion
idéntica (i.e., empujar hacia adelante la zona palatal cuando el cuadrado rota

cranealmente), se las suele considerar como una unica entidad funcional. Las zonas
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moéviles que unen todas estas unidades incluyen la articulacion sinovial 6tica, la
articulacion cuadrado-pterigoides, la articulacion cuadrado-arco yugal, la articulacion
sinovial basal (no siempre presente), la zona flexoria arcus jugalis, 1a zona flexoria
palatina y la zona flexoria craniofascialis. Estas zonas flexorias son en general
reconocibles como areas de hueso muy delgado (Figura 8.2). Ademas, en las
Neognathae existe la articulacion pterigo-palatina.

Todas estas zonas de movimiento se accionan principalmente gracias a la
contraccion del m. protractor pterygoidei et quadrati (véase capitulo 7), cuyo origen se
encuentra en el septum interorbitale y su insercion en la cara medial del os quadratum y
dorsal del os pterygoideum (Vanden Berge y Zweers, 1993; Holliday, 2006).
Funcionalmente, cuando este musculo se contrae, produce la rotacion craneal del os
quadratum (que rota a nivel de la articulacion sinovial 6tica), el cual empuja
craneomedialmente la barra pterigo-palatina y cranealmente al arcus jugalis. Gracias a
las zonae flexoriae craneales ventrales (palatina y arcus jugalis), la maxila puede
flexionarse con respecto a los ossa palatinum y arcus jugale respectivamente. Esta
flexion se da en el plano sagital y es tipicamente dorsal (aunque puede haber flexion
ventral) debido al empuje craneal de estos huesos y a la presencia de la zona flexoria
craniofascialis, resultando en una elevacion del pico que resulta en una mayor abertura
bucal.

Se ha argumentado que en este complejo también pueden intervenir el m.
depressor mandibulae (Zusi, 1967, 1993) que al deprimir la mandibula empuja el
cuadrado cranealmente para facilitar la acomodacion de la articulacion mandibular y el
ligamentum postorbitale (Bock 1964) que acopla la depresion de la mandibula y la

protraccion del pico (véase mas adelante).

8.1.2. Aquinesis en Phorusrhacidae

(A) Anatomia

Holliday y Witmer (2008) proponen cuatro criterios necesarios para inferir la
presencia/ausencia de la quinesis craneana en cualquier didpsido: (1) articulacion
sinovial 6tica (cuadrado-escamosal), (2) articulacion sinovial basal (basipterigoidea), (3)
musculatura protractora y (4) uniones cinematicas permisivas. De acuerdo al
cumplimiento de uno o varios de estos criterios, los autores reconocen tres estados:

(A) Parcialmente capaz de quinesis (=partially kinetically competent): 1, 2 o 3,

pero no 4 y no hay validacion in vivo
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(B) Totalmente capaz de quinesis (=fully kinetically competent): 1-4 sin

validacion in vivo

(C) Quinético (=kinetic): 1-4 con validacién in vivo

Los autores reconocen la existencia de un cuarto estado, “aquinético”
(=akinetic), pero aclaran que el término es ambiguo ya que puede incluir a los estados A
y B.

En el caso de las Aves, los criterios 1 y 3 siempre se cumplen, pero los criterios

2 y 4 no siempre.

(1) Articulacion sinovial otica: el os quadratum de las Neognathae se caracteriza
por presentar dos condilos de articulacion (con sus respectivas capsulas sinoviales) con
la region otica.

En el caso de los fororracos hay también dos condilos. Estos condilos se ubican
en un mismo plano horizontal (al igual que las cotylae de la regidn 6tica con las que
articulan), aunque el condylus lateralis se ubica cranealmente con respecto al medialis.
Esta condicion es mas evidente en los Patagornithinae (Figura 4.15). La superficie lisa,
suave y redondeada de ambos condyli permite inferir la presencia de una capsula hialina
amplia, con una zona fibrosa capsular angosta debido a la constriccion de los condyli
(Holliday y Witmer, 2008). Esto indica que la articulacion con la region 6tica en los

fororracos es movil (i.e., los fororracos retienen la estreptostilia).

(2) Articulacion sinovial basal: si bien caracteristica de las Palacognathae, entre

las Neognathae se la encuentra en algunos Galliformes, Anseriformes, Ciconiiformes
Cathartidae, Procellariiformes, Strigiformes y Trogoniformes donde se desarrollan los
processi basipterygoideus.

En el caso de los fororracos este tipo de articulacion se encuentra muy
desarrollada. Los processi basipterygoideus son ovalados, de superficie plana y
pedunculados, craneoventrolateralmente dirigidos (Figura 4.4), contactando con un
proceso similar ubicado sobre el cuerpo del os pterygoideus (véase capitulo 4). La union
entre ambos processi no parece ser muy firme, ya que no se trata de una articulacion
que incluye una superficie convexa del processus basipterygoideus articulando con una

superficie concava ubicada sobre el os pterygoideus (como ocurre en las
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Palaecognathae), sino mas bien de dos superficies planas contactando entre si, con

capsulas sinoviales uniéndolas.

(3) Musculatura protractora: la musculatura protractora es clave en la quinesis

craneal (Holliday, 2009) y, en el caso de las Neornithes, el m. protractor pterygoidei et
quadrati es el principal encargado de iniciar los movimientos quinéticos (véase capitulo
7). En los fororracos este musculo se encuentra presente y bien desarrollado (Figura

7.5).

(4) Uniones cinemadticas permisivas: la naturaleza de las conexiones entre huesos

del craneo es sumamente importante al momento de estudiar el comportamiento
mecanico del craneo ya que permiten o evitan los movimientos intracraneanos (Holliday
y Witmer, 2008) e influyen sobre la distribucion del stress y deformacion (Rayfield,
2005a; Moazen et al., 2009a).

Las zonae flexoriae representan areas aplanadas y delgadas de hueso que sirven
como puntos de rotacion. La zona flexoria craneofascialis es dorsal y estd representada
por una zona delgada ubicada sobre los processi nasalis de los ossa premaxillaris y en
los adyacentes processus premaxillaris de los ossa nasalis en continuidad con los ossa
frontalis. Las zonas flexorias palatales o ventrales son la zona flexoria palatina y la
zona flexoria arcus jugalis y representan zonas delgadas de union palato-maxillar y
yugo-maxillar (Zweers et al., 1997) (Figura 8.2).

En los fororracos pueden estar ausentes tres o solo dos de estas zonas (véase
capitulo 4). La ausencia de zona flexoria palatina es el resultado de la fusion de ossa
palatinum + ossa maxillaris + arcus jugalis + ?0ssa premaxillaris y la de la zona
flexoria arcus jugalis se produce por fusion de arcus jugalis + ossa palatinum + ossa
maxillaris y produce la inmovilidad del paladar en los fororracos con craneo morfotipo I
(Figura 4.11). En el caso de los fororracos con craneo morfotipo Il se suma el
engrosamiento de la pared 6sea a la altura de la zona flexoria craniofacialis,
produciendo la ausencia de la misma (Figura 4.12), indicando que estas aves carecen de

la movilidad proquinética.

En el andlisis quinético de las Neornithes, se adiciona a estos cuatro criterios la
presencia/ausencia del /igamentum postorbitale. Si bien ausente en las Palacognathae

(Gussekloo y Bout, 2005a), este ligamento se halla en gran cantidad de taxones de
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Neognathae (Bock, 1964; Meekangvan et al., 2006) y ha sido ampliamente estudiado
por Bock (1964) ya que tiene la funcion de acoplar el movimiento mandibular y maxilar
durante la quinesis. Su ausencia permite los movimientos independientes de la
mandibula y de la maxila.

Este ligamento se origina en el processus postorbitalis de los ossa
laterosphenoidalis y se inserta en el processus mandibularis lateralis de la mandibula
(Baumel y Raikow, 1993), donde actiia como un fulcro durante los movimientos
mandibulares (Bock, 1964; Zusi, 1967; Meekangvan et al., 2006). Es un ligamento
tenso y poco extensible que se ubica cerca de la zona de articulacion mandibular (Bock,
1964; Meekangvan et al., 2006) a fin de cumplir su funcioén acopladora (Figura 7.4). El
mecanismo de acople es bastante sencillo: cuando la mandibula se deprime por accion
de m. depressor mandibulae, la tension adquirida por el lig. postorbitale impone el
limite méximo en la depresion. Sin embargo, a medida que el os quadratum rota
cranealmente por accionar del m. protractor pterygoidei et quadrati, la articulacion
mandibular también se traslada en el mismo sentido y la distancia entre el processus
postorbitalis y el processus mandibularis lateralis se reduce y por lo tanto el ligamento
se distiende, permitiendo una mayor depresion mandibular. De esta forma, la mayor
depresion mandibular solo es posible con la elevacion de la maxila (producida por la
rotacion craneal del os quadratum) durante la quinesis (Bock, 1964; Zusi, 1967).

En los fororracos este ligamento estaba presente. Su origen se encuentra muy
extendido laterocranealmente sobre una superficie rugosa ubicada sobre el processus
postorbitalis, mientras que la insercidon se produce en una pequefia muesca circular

ubicada en la cara craneal del processus mandibularis lateralis (véase Figura 4.16).

(B) Modelo mecanico del craneo de los fororracos

Alexander (1983) propuso un modelo biomecanico muy sencillo aplicable a
cualquier estructura biologica a fin de poder expresar su grado de movimiento.
Denomind a estos modelos mecanismos. Un mecanismo es un ensamblaje de partes
conectadas en tal forma que el movimiento de una de las partes causa el movimiento
definido y predecible de las demas. El grado de movilidad de un mecanismo se puede
determinar a partir de la cantidad de partes y eslabones que lo conforman (Hunt, 1978).
Si se considera un mecanismo de n partes conectadas por j; articulaciones que permitan
un grado de libertad, y j, articulaciones que permitan dos grados de libertad, su

movilidad es My esta dada por:
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M=3(n-1) - 2j1-j2

Debido a que el movimiento quinético de las Neornithes se realiza
fundamentalmente en el plano sagital (Bock, 1964; 1999; Zusi, 1967; Biihler, 1981;
Meekangvan et al., 2006), se asume que el craneo de un ave puede modelarse en dos
dimensiones asumiendo la simetria bilateral del craneo sin identificar articulaciones con
dos grados de libertad (i.e., j,=0).

En la quinesis del craneo aviano actian dos mecanismos: la maxila, el
neurocraneo, el cuadrado y la barra yugal + barra pterigo-palatina por un lado y, por el
otro, el lig. postorbital, el neurocraneo, el cuadrado y la mandibula. Estos dos
mecanismos se vinculan a través del cuadrado y por lo tanto se los puede fusionar en un
unico mecanismo de seis barras y siete articulaciones. Estos mecanismos tienen
movilidad 1 de acuerdo con Alexander (1983), situacion que se aprecia en la mayoria de
los craneos proquinéticos de Neognathae actuales.

Este modelo arroja un valor de 1 para Cariama cristata (Cariamidae) y Psophia
crepitans (Psophiidae) que se corresponden con un sistema quinético, pero en el caso de
los fororracos, arroja valores de cero para los morfotipos craneanos tipo I y -1 para los
morfotipos craneanos tipo II. Valores de cero indican que la estructura es rigida y
valores negativos indican que se trata de una estructura “redundante” (Alexander,
1983). Ambos valores obtenidos para los fororracos son correspondientes a un sistema

inmoévil, pero no permiten discriminar el tipo de inmovilidad en cada caso.

8.2. Analisis biomecanicos

8.2.1. Analisis de Elementos Finitos (FEA)

8.2.1.a. Introduccion al FEA

El Analisis de Elementos Finitos es una herramienta ingenieril inicialmente
desarrollada para predecir la distribucion del stress (fuerza por unidad de area) y de la
deformacion (= strain) en estructuras artificiales con geometria relativamente sencilla.
Consiste en dividir la geometria de una estructura en pequenios elementos (que forman
el enmallado) teniendo en cuenta las relaciones y propiedades de los elementos vecinos
sobre los cuales se calculan ecuaciones diferenciales. Sin embargo, con los avances de
la tecnologia informatica, FEA se ha convertido en una poderosa herramienta en la

investigacion del comportamiento mecanico de estructuras bioldgicas complejas (e.g.,
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Wroe et al., 2008; Rayfield, 2004; Rayfield et al., 2001; Richmond et al., 2005; Tizzard
et al., 2005; McHenry et al., 2006; Wroe, 2008; Moreno et al., 2008) debido a que (1) es
una herramienta no invasiva; (2) reconstruye el stress en multiples sitios del esqueleto;
(3) es aplicable tanto en paleobiologia como neobiologia y (4) es capaz de resolver
problemas en geometrias bajo condiciones de carga complejas (Rayfield, 2007). En
particular, su caracter no destructivo la convierte en una herramienta de un valor Gnico
en los estudios paleontolégicos (Wroe et al, 2007a; McHenry et al., 2007).

Rayfield (2007) detalla cada uno de los pasos involucrados en un analisis de
elementos finitos y los mismos se resumen en la figura 8.3. El primer paso es la
creacion de una representacion digital de la estructura de interés, la cual se logra a
través de la utilizacion de software de alta complejidad que maneje datos obtenidos
fundamentalmente a partir de tomografias computadas (ya que reflejan la estructura
interna), aunque otras fuentes de datos son factibles (e.g., fotografias digitales y datos
de brazo digitalizador tridimensional Microscribe). Esto permite la generacion de un
modelo continuo conocido como modelo so6lido (“solid model”). Este modelo es luego
subdividido en varias subregiones o elementos discretos conectados entre si por nodos
mediante software constituyendo el enmallado (“mesh model”). Este proceso se conoce
como discretizacion. La creacion de ambos modelos es un proceso complejo que
demanda mucho tiempo, pero el producto generado tiene alto uso potencial tanto en
biomecanica como anatomia. Luego se fija el enmallado en el espacio (i.e., se definen
los grados de libertad del modelo), se le asignan las propiedades del material deseado a
los elementos y se le aplican diversas fuerzas a los nodos que conectan dichos
elementos. Estas cargas y restricciones se conocen como condiciones limitantes
(“boundary conditions”). Cuando se ejecuta el analisis se calcula el desplazamiento de
los nodos (que se produce de acuerdo a las propiedades del material), el cual es utilizado
para calcular deformacion y finalmente stress, que se utiliza para reconstruir el
comportamiento mecanico de la estructura de interés. El paso final consiste en la
representacion e interpretacion del stress y la deformacion, comiinmente mediante
gradientes de color que ilustran el comportamiento mecéanico de la estructura en
cuestion (Figura 8.3). En cada uno de estos pasos, el analisis puede ser redefinido (e.g.,
obtener un enmallado mas preciso, cambiar las condiciones limitantes, etc.) a fin de
lograr una mayor precision en la representacion final (Rayfield, 2004).

Las investigaciones utilizando FEA en biologia pueden dividirse en dos amplios

campos: los programas deductivos e inductivos.
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El programa deductivo se basa principalmente en los trabajos de Preuschoft y
Witzel (e.g., Witzel, 1985; Witzel y Preuschoft, 1999, 2002, 2005; Preuschoft y Witzel,
2002, 2004, 2005). Como hipotesis de trabajo, la forma de la estructura esta
determinada por la mecanica y mas precisamente por el stress (Preuschoft y Witzel,
2005) De acuerdo a estos autores, el analisis se inicia con una masa homogénea que
ofrece un amplio volumen para la dispersion del stress entre los puntos de aplicacion de
la fuerza y los puntos de restriccion. Una vez aplicadas las fuerzas externas, aquellas
areas con bajos valores de stress son iterativamente removidas y la forma resultante es
comparada con aquella existente en la naturaleza. De acuerdo a los autores, la estructura
en cuestion se deduce a partir de unas pocas condiciones limitantes iniciales (Witzel y
Preuschoft, 2005). La forma de dicha estructura refleja de forma precisa la funcién
(Rayfield, 2007).

Por su parte, las aproximaciones inductivas son aquellas capaces de testear la
premisa de que forma y funcion estan fuertemente relacionadas, teniendo en cuenta que
la forma y estructura a investigar son condiciones a priori del analisis, reflejando con
mayor fidelidad la realidad (Rayfield, 2007). Este tipo de aproximacion es la mas
difundida entre las investigaciones actuales. Incluye tres tipos fundamentales de
analisis: (1) analisis de taxones individuales (e.g., Rayfield, 2001, 2004, 2005a;
Mazzetta et al., 2004; Wroe et al., 2007a; Bourke et al., 2008; Degrange et al., 2008;
Moreno et al., 2008; Moazen et al, 2009b); (2) comportamiento comparativo (e.g.,
Rayfield, 2005b; Rayfield et al., 2007; Wroe, 2008; Wroe et al., 2007b; Degrange et al.,
2010) y (3) analisis de sensibilidad y validacion (e.g., Ross et al., 2005; Strait et al.,
2005, Goussard et al., 2010).

Si bien muy poderosa, la aplicacion de FEA no carece de problematicas.
Degrange y Tambussi (2009) detallan las problematicas encontradas al intentar aplicar
esta metodologia al craneo de las Aves: las habilidades quinéticas de la mayoria de las
Neognathae, asi como el craneo sumamente neumatico, dificultan la construccion del
modelo; la informacion referida a los huesos de las aves (mddulo de Young, radio de
Poisson, densidad) es escasa o inexistente; se carece de datos acerca de la magnitud de
las fuerzas extrinsecas (e.g., fuerza de mordida) e intrinsecas (e.g., fuerza muscular)
actuantes y cruciales en FEA. De esta forma, resulta imperante generar informacion de
base que brinde mayor fortaleza a los resultados emergentes. Atn asi, FEA ha

demostrado ser una poderosa herramienta que permite no solo conocer el
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comportamiento biomecéanico sino también, en un marco comparativo adecuado, inferir
posibles habitos tréficos en aves extinguidas.

Durante el desarrollo de esta tesis, se tuvo la oportunidad de incorporar esta
novedosa herramienta en el analisis de la mecanica craneana de los fororracos, en
particular en el Patagornithinae Andalgalornis steulletti y compararla con dos aves
actuales: Cariama cristata (Cariamidae) y Haliaeetus albicilla (Accipitridae). Cariama
fue elegida para la comparacion debido a su cercania filogenética con los
Phorusrhacidae (véase capitulo 5), mientras que Haliaeetus fue elegida por su estilo de
vida depredador. Dicho trabajo fue publicado en conjunto con los doctores Claudia
Tambussi, Karen Moreno, Lawrence Witmer y Stephen Wroe. Se detalla a continuacion

el analisis realizado (Degrange et al., 2010).

8.2.1.b. FEA aplicada a fororracos

Modelado. E1 modelo s6lido (Figura 8.4A) fue creado a partir de imagenes
tomograficas. El craneo del Patagornithinae Andalgalornis steulleti (FMNH-P14357)
fue tomografiado en O’Bleness Memorial Hospital en Athens, Ohio, EEUU, utilizando
un tomégrafo computarizado General Electric (GE) LightSpeed Ultra Multislice
equipado con la opcion de Extended Hounsfield. El craneo fue escaneado
helicoidalmente con cortes de 625 um de grosor, 120 kV y 200-300 mA. El craneo de la
chufia de patas rojas (Cariama cristata, FMNH 105635) fue escaneado en la Ohio
University MicroCT Scanning Facility (OUpnCT) utilizando un GE eXplore Locus
MicroCT Scanner. Para este escaneo se utilizo un grosor de corte de 92 um y 45 um, 80
kV y 500 pA. También se obtuvieron los cortes tomograficos del aguila de cola blanca
(Haliaeetus albicilla) de la University of Austin Digital Morphology Web site
(http://www.digimorph.org). Las imagenes obtenidas fueron almacenadas en formato
DICOM vy fueron visualizados y modelados mediante el software Materialise Mimics
version 11.01. Los datos fueron analizados para evaluar la arquitectura interna de las
regiones 6seas (incluyendo aquellas correspondientes a la quinesis craneal).

Los protocolos implementados para el FEA realizado en Andalgalornis siguen
los lineamientos desarrollados por Wroe et al. (2007a), Moreno et al. (2008), Wroe,
(2008) y Wroe et al. (2008).

Debido a que el craneo FMNH-P14357 se encuentra deteriorado en gran parte

del neurocraneo, se modelé como un modelo homogéneo (i.e., se asumen propiedades
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constantes a lo largo de toda la estructura). El mismo procedimiento fue aplicado a los
craneos de Cariama y Haliaeetus.

El enmallado (Figura 8.4B) fue realizado con el software Strand7 Finite Element
(v. 2.3). Los modelos fueron ensamblados utilizando tetraedros (elementos 3D de cuatro
nodos, tet4). En la superficie original del enmallado, las longitudes maximas y minimas
de los bordes del tridangulo se mantienen en una proporcion de 1:3 (0,1 error
geométrico) para minimizar las diferencias entre las dimensiones del tridngulo, que
pueden conducir a importantes discrepancias en el tamafo del elemento e introducir
artefactos. A los elementos se les asignd un tinico conjunto de propiedades aplicados en
estudios previos (Wroe et al, 2007a; McHenry et al., 2007; Moreno et al., 2008)
(modulo de elasticidad de Young [Y] = 27,0 GPa; indice de Poisson = 0,4; densidad =
2,19085 T/mm°).

Para evitar movimientos libres del modelo, éste fue fijado en el espacio.
Fijaciones a partir de un nodo individual pueden producir artefactos y resultados
imprecisos (Richmond et al., 2005). Para cada carga se utilizaron restricciones mas
realistas dentro de una red de vinculos rigidos ubicada en el condylus occipitalis.
También fue creada una red similar en la punta del pico a fin de obtener una
distribucion mas amplia de las fuerzas (McHenry et al., 2007). Los analisis estadisticos

fueron realizados con un cdédigo escrito por la Dra. K. Moreno, utilizando el software R.

Analisis. Se simul¢ la actividad depredadora de Andalgalornis y como se habria
comportado su craneo durante la matanza de una presa, comparandosela con la de
Haliaeetus y Cariama. Debido a que la mayoria de las aves carnivoras (e.g. Accipitridae
y Falconidae) usan el gancho en la punta de su pico para sostener y matar a la presa
(Sustaita, 2008), se aplico la fuerza de mordida en distintos sentidos en la punta del pico
en los modelos FE. No se model6 la quinesis aviana debido a que los fororracos son
aquinéticos (véase seccion 8.1.2).

En cualquier andlisis biomecénico, las fuerzas aplicadas sobre un sistema pueden
clasificarse en intrinsecas si actian dentro del sistema o extrinsecas si es el medio el que
ejerce fuerzas sobre ¢él. En el caso de Andalgalornis fueron simuladas y resueltas por el
modelo dos situaciones de fuerzas: la simulacion de las fuerzas musculares generadas
por la musculatura adductora (intrinseca) y la simulacion del movimiento de las presas
en relacion con el depredador, o el movimiento del depredador en relacion con la presa

(extrinseca).
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Se aplico la fuerza de mordida (intrinseca) para cada taxén como una carga en el
extremo distal del hueso premaxilar (es decir, el gancho) en tres sentidos: craneocaudal
(“pullback™), dorsoventral (“normal bite’) y lateral (“lateral shake”). En otras palabras,
se simularon los movimientos de la presa en relacioén con la cabeza (Preuschoft y
Witzel, 2002). El accionar de cada uno de los musculos mandibulares no fue
reconstruido. El comportamiento mecénico relativo se evalu6 en base de la media de la
medida de tension en Von Mises (VM), asi como mediante los resultados visuales
obtenidos con el software de post-procesamiento.

Es importante sefalar que en ausencia de validacion, los resultados solo pueden
ser considerados en un contexto comparativo y debido a que los modelos son
homogéneos, el enfoque apunta fundamentalmente a la influencia de la geometria, pero
no a las diferencias en la distribucion de las propiedades del material. Es decir, que si
bien los resultados obtenidos evidencian la influencia de las diferentes geometrias en la
distribucion del stress en un sentido relativo, no pueden ser considerados como valores
de rendimiento absoluto (Wroe et al, 2007a; McHenry et al., 2007).

Los tres taxones considerados en este estudio muestran diferencias notables en
cuanto al tamafio y esto plantea una problematica al momento del escalado. Las fuerzas
de mordida de los tres taxones han sido efectivamente escaladas sobre la base de
regresion y estas mismas fuerzas han sido aplicadas como fuerzas extrinsecas. En un
analisis de comparacion lineal estatica como el aqui realizado, el escalado tiene una
fuerte influencia sobre la magnitud absoluta de stress registrado, pero no en cémo se
distribuye. Esto quiere decir que el escalado no afectara a la interpretacion de si el
craneo de Andalgalornis se encuentra mejor adaptado para resistir fuerzas laterales o
dorsoventrales, ya que las relaciones seguiran siendo las mismas. Por lo tanto, las
interpretaciones se basan en diferencias proporcionales en lugar de absolutas respecto a
valores de stress (véase mas adelante).

Para predecir la fuerza de mordida en Andalgalornis, se construy6 una linea de
regresion (R=0,8123; R2 =0,6598, p = 0,0000; Figura 8.5) utilizando tres diferentes
fuentes de datos: datos publicados de fuerza de mordida en aves (van der Meij y Bout,
2004), datos propios de fuerza de mordida obtenidos mediante un transductor disefiado
para medir las fuerzas in vivo, y los datos de masa corporal (van der Meij y Bout, 2004;
Jimenez y Jaksic, 1990; Abourachid et al., 2005). En base al andlisis de regresion,

incluyendo Cariama (20 Newtons) y Haliaeetus (50 Newtons), se estim¢ la fuerza de la
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mordida de Andalgalornis en 133 Newtons en la punta del pico (véase capitulo 6 para

nuevos resultados).

Resultados. El modelo del craneo de Andalgalornis registrd menores valores
medios de stress que Cariama o Haliaeetus bajo los tres casos de fuerza impuestos
(Tabla 8.1; Figura 8.6). El comportamiento mecanico de Andalgalornis es
marcadamente diferente en el valor medio de stress de los elementos (Von Mises, VM)
para la simulacién de movimiento lateral, el cual fue de hasta cuatro veces mayor que
aquel registrado cuando se aplica la fuerza en sentido craneocaudal. Los valores de
stress obtenidos en condiciones de fuerza craneocaudal fueron los mas bajos en los tres
taxones. En Cariama y Haliaeetus, el stress medio obtenido para lateral shake y normal
bite fueron similares. En Andalgalornis, sin embargo, el stress generado por fuerzas
lateralmente direccionadas es del doble de aquel obtenido en condiciones de normal bite
(Tabla 8.1). Aun asi, parece probable que el craneo de Andalgalornis podria haber
soportado mayor stress que aquellos resultantes de una fuerza de mordida de 133 N.
Esto es acorde con los valores superiores de fuerza de mordida obtenidos en el capitulo
6 de esta tesis.

En los tres casos de fuerza aplicada a Andalgalornis, las areas que concentran el
mayor stress son tres: la punta del pico (es decir, el gancho), el condylus occipitalis, y el
contacto entre los ossa palatinum y ossa pterygoidei con el septum interorbitalis
(Figura 8.6). El stress fue claramente mas alto bajo la simulacion de lateral shake
(Figura 8.6). Lo mismo es cierto para Cariama, pero en el caso de Haliaeetus el stress
fue mayor en la simulacion de normal bite. Ademas, en Andalgalornis el stress fue
mayor en los bordes ventrolaterales del pico (los tomia), la superficie dorsal de los ossa
nasalis, el borde rostral de la fenestra antorbitalis (por debajo de las narinas), el corpus
del os quadratum, en la fossa temporalis y el margen ventral del arcus jugalis.

Se considera que los altos valores de stress registrados en el septum interorbitalis en
nuestro modelo de FE de Andalgalornis son un artefacto ya que el modelo no incorpord
suturas entre ossa palatinum, ossa pterygoidei y el septum (que si estan presentes en la
realidad). Esta region puede actuar como liberadora de stress, compensando al menos

parte por la pérdida de la quinésis.

8.2.2. Mecanica mandibular: brazos de momento
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Cualquier sistema musculo-esqueletario pueden ser tratado como un mecanismo
que transmite fuerzas de un lugar a otro del sistema, generalmente acompafiado por un
cambio de magnitud (Hildebrand, 1988). Por lo tanto, existe una fuerza de entrada que
se aplica al sistema y una fuerza de salida derivada de la misma. En el craneo de un ave,
la mandibula puede ser considerada como una palanca de tercer orden (i.e., la fuerza de
entrada se encuentra entre el fulcro y la fuerza de salida) que transmite las fuerzas de los
musculos mandibulares aplicadas sobre ella, rotando en la articulacion cuadrado-
articular. La fuerza de entrada estd dada entonces por la musculatura mandibular y la
fuerza de salida es la que aplica la mandibula sobre un item tréfico. Las respectivas
distancias perpendiculares entre el punto de aplicacion de las fuerzas y el fulcro se
denominan brazo de momento de entrada y brazo de momento de salida.

En un sistema en equilibrio, el producto de la fuerza de entrada por su respectivo
brazo de momento es igual al producto de la fuerza de salida por su brazo de momento.
Se puede obtener asi cualquiera de las variables deseadas, si se conocen las demas. El
analisis de la relacion de los brazos de momentos (en un equilibrio estatico), permite
detectar si el sistema favorece la fuerza o la velocidad.

Los musculos pueden insertarse en diferentes ubicaciones, dependiendo de la
funciéon que cumplan. Si la insercion se ubica en una zona cercana a la articulacion
proximal del hueso, al contraerse producira un movimiento rapido. Por el contrario, si la
insercidn se ubica en la zona cercana a la articulacion distal del hueso, el brazo de
momento serd mayor y la contraccién producird un movimiento que prioriza la fuerza a
expensas de la velocidad.

La reconstruccion de la musculatura mandibular de los fororracos realizada en el
capitulo 7 permite estudiar la biomecanica del aparato trofico como un todo. Ocho
musculos proveen la fuerza necesaria para cerrar las quijadas y solo uno permite su

abertura.

Metodologia. La fuerza y direccion de cada musculo mandibular depende de
varios factores, entre los que se pueden mencionar el sitio de origen e insercion, su
masa, estructura interna, angulos entre los musculos y el hueso, vectores relativos de
fuerza muscular, trabajo y brazos de momento de las palancas 0seas, la relacion de los
elementos 6seos afectados por esos musculos con otros elementos y la relacién con

otras estructuras blandas (Bock, 1964).
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Debido a que la linea real de accion de un musculo en un f6sil muchas veces
resulta inestimable ya que no puede saberse su estructura interna o debido a que
presentan una superficie de origen y/o de insercion muy amplias, Vizcaino et al. (1998)
propusieron un método geométrico que permite obtener valores de brazos de momento
independientemente de dicha linea de accion. Si bien este método fue creado para
analizar la mecanica mandibular de mamiferos, el método resulta aplicable a los
Archosauria (e.g., Degrange, 2008; Desojo y Vizcaino, 2009).

Se describe la metodologia aqui aplicada (véase Vizcaino et al., 1998 para mas
detalle). Se traza una linea de accidon desde el extremo mas anterior de la insercion del
musculo de interés hacia el punto medio del origen. Luego se traza otra linea de accion
que une dicho punto del origen con la parte mas posterior de la insercion. El dngulo
comprendido entre ambas lineas anterior y posterior es subdividido en porciones iguales
por la cantidad de lineas de accién que uno desee, aunque Vizcaino et al. (1998)
establecen que no es necesario mas de cinco lineas en total. Se miden los brazos de
momento para cada linea de accion y se promedian, obteniendo un tnico valor de brazo
de momento para ese punto de origen. Luego se repite el procedimiento utilizando como
puntos de origen la parte mas anterior y mas posterior del musculo y se obtienen los
valores promedio para cada uno. Una vez obtenidos los tres valores promedio (anterior,
medio y posterior) se obtiene un valor promedio de estos tres. Este valor representa el
brazo de momento de la linea de accion del musculo (i.e., el brazo de momento de
entrada). Se repite todo el procedimiento para cualquier otro musculo deseado
(mandibulares en este caso).

El brazo de momento de cada musculo puede ser utilizado para obtener el indice
de velocidad (/v), calculando el brazo de momento de salida, ubicando la fuerza de
salida en distintas posiciones en la mandibula. El brazo de momento de salida puede
acortarse si el animal muerde en posiciones mas caudales de la mandibula (que
incrementaria la fuerza de mordida) aunque esto depende del comportamiento trofico.
Por lo tanto, la ubicacion de dicha fuerza sobre la mandibula puede variar dependiendo
del taxo6n bajo estudio.

El analisis aqui realizado pretende caracterizar cuantitativamente la mecanica
mandibular de los fororracos, estimando la contribucidén que hace cada musculo
mandibular a la velocidad o a la fuerza del sistema mediante la aplicacion de este

método.
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La mandibula fue representada como una palanca de 3er orden, con el fulcro o
pivote ubicado en la articulacion cuadrado-articular. La musculatura adductora provee
la fuerza necesaria para cerrar la mandibula (Fe) sobre el item trofico y es en este punto
donde se aplica la fuerza de salida (F’s). Se calcularon los brazos de momento de entrada
(Me) y de salida (Ms) y se obtuvo el indice de velocidad (Ms / Me). Ms fue calculado
unicamente desde el fulcro hasta el extremo de la mandibula, ya que es
fundamentalmente esta parte la que entra en contacto con el item tréfico (Figura 8.7).

Debido a que la mayoria de las aves son isognatas (i.e., muerden al mismo
tiempo en ambos lados) (Witmer y Rose, 1991), el anélisis puede ser aplicado a
cualquiera de los lados.

Se estandarizd en base a la longitud del craneo a fin de poder comparar los
brazos de momento de animales de diferentes tamafios.

Debido a que el m. adductor mandibulae externus medialis es indiferenciable
(véase capitulo 7), el m. adductor mandibulae externus fue considerado como una tinica
unidad funcional. No se consideré el m. protractor pterygoidei et quadrati por no tener
funcién en la adduccion mandibular.

Se compar6 la mecanica mandibular de los dos morfotipos craneanos de
fororracos (véase capitulo 4). Como representante del morfotipo I se utiliza al
Mesembriornithinae MMP 5050 y como representante del morfotipo II se utiliza a
Andalgalornis steulleti. A su vez, la mecanica de ambos morfotipos fue comparada con

la del 4guila Geranoaetus melanoleucus.

Resultados. Los resultados se listan en la tabla 8.2 y se muestran en la figura 8.8.
La suma de los brazos de momento de entrada de la musculatura adductora (MA)
muestra que no hay diferencias entre el Mesembriornithinae y Geranoaetus. Sin
embargo, cuando se comparan los fororracos se observan valores claramente disimiles
entre los dos morfotipos, siendo el valor de Andalgalornis un 27% mayor que el del
Mesembriornithinae.

La forma en que cada musculo contribuye al MA total entre los fororracos
presenta pequeiias diferencias y éstas son diferentes con respecto a Geranoaetus (Tabla
8.2). En los fororracos, son el m. pseudotemporalis profundus y superficialis los que
presentan mayor contribucion, mientras que en Geranoaetus los que mas contribuyen
son el m. pseudotemporalis superficialis y el m. adductor mandibulae externus. En el

Mesembriornithinae, la contribucion del m. adductor mandibulae externus 'y del m.
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adductor mandibulae posterior es mayor que en Andalgalornis, pero en ambos casos es
menor que en Geranoaetus. Las contribuciones de los m. pterygoideus (i.e., ventralis y
dorsalis) son similares en Andalgalornis (ambos aportan un 11%), mientras que en
Geranoaetus y en el Mesembriornithinae hay una diferencia de 2,5% entre las
contribuciones de ambos m. pterygoideus. Sin embargo, el que mas aporta en el
Mesembriornithinae es el m. pterygoideus ventralis, mientras que en Geranoaetus es el
m. pterygoideus dorsalis.

Otra forma de analizar la contribucién de cada musculo a la mecanica
mandibular es a través de los indices de velocidad (Tabla 8.2). Se puede observar que la
forma en que cada uno de los musculos aporta fuerza o velocidad es diferente entre los
morfotipos. Los musculos encargados de aportar velocidad al sistema son
fundamentalmente los m. pterygoideus, mientas que los encargados de aportar la fuerza
son el m. adductor mandibulae externus, el m. pseudotemporalis profundus 'y
fundamentalmente el m. pseudotemporalis superficialis. Sin embrago, en el
Mesembriornithinae el indice de velocidad de ambos m. pterygoideus es bastante
superior a aquel de Andalgalornis. En este Gltimo, estos musculos tendrian un mayor
aporte a la fuerza de mordida que en el morfotipo I. De hecho, el m. pterygoideus
dorsalis es el que presenta un mayor aporte a la velocidad en el Mesembriornithinae (de
casi un 21% mas que el m. pterygoideus ventralis), mientras que en Andalgalornis el
aporte de ambos m. pterygoideus es idéntico (Tabla 8.2). El m. adductor mandibulae
posterior presenta en ambos fororracos un indice idéntico, pero comparandolo con los
indices de los demas muisculos mandibulares es claro que en el Mesembriornithinae este
musculo presenta una situacion intermedia, favoreciendo la velocidad y la fuerza del
sistema, pero en Andalgalornis es el musculo con indice mas alto y es, por lo tanto, el
principal contribuyente a la velocidad del sistema. El indice de velocidad del m.
depressor mandibulae de ambos fororracos es muy similar en ambas formas y mayor

que el de Geranoaetus, 1o que indicaria una abertura bucal mas veloz.

8.3. Discusion y conclusiones

8.3.1. Aquinesis

Algunos rasgos anatomicos de los Phorusrhacidae parecen indicar capacidad
quinética (e.g., estreptostilia y presencia de musculatura protractora). Sin embargo,
otros rasgos, tales como la ausencia de zonae flexoria, claramente certifican que los

fororracos eran aquinéticos, es decir, incapaces de movilizar la maxila.
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La funcion de los processi basipterygoideus es dificil de establecer (Bock,
1964). Sin embargo, se ha hipotetizado que dichos processi sirven como guias (Beecher,
1962) o incluso frenos (Fisher, 1955; Beecher, 1962; Bock, 1964) durante los
movimientos quinéticos. Recientemente, Gussekloo y Bout (2005b) propusieron que los
processi basipterygoideus de las Palacognathae bloquean movimientos caudales de los
ossa pterygoidei. Estos processi impiden entonces la depresion de la maxila por debajo
de su posicidn de reposo, la que se produce durante la contraccion de los m.
pterygoideus y m. pseudotemporalis profundus (Beecher, 1962; Bock, 1964; Biihler,
1981). De esta forma, parece que en los fororracos la asociacion tan peculiar e intima
que existe entre los ossa pterygoidei y los processi basipterygoideus se debe a la
inmovilizacion del paladar, fendomeno que se encontraria relacionado con la evolucién
de la aquinesis en este grupo (véase mas abajo).

La funcién de la musculatura protractora en los fororracos también resulta
compleja de elucidar. Si bien relicto de un ancestro quinético, podria ser una estructura
encargada de absorber shocks o impactos o incluso compensar la fuerza ejercida por la
musculatura aductora externa y la gran fuerza de mordida estimada (véase capitulo 6),
como ha sido sugerido para dinosaurios carnivoros de la talla de Allosaurus 'y
Tyrannosaurus (Erickson et al., 1996; Hurum y Currie, 2000; Rayfield et al., 2001;
Meers, 2002), carentes de uniones cinematicas permisivas y funcionalmente aquinéticos
(Holliday y Witmer, 2008). Moreno et al. (2008) sugieren que el m. protractor
pterygoideus et quadrati controla parte de la deformacion que sufre el os pterygoideus
durante la contraccidon de la musculatura pterigoidea, reduciendo el stress sobre dicho
hueso en los Lepidosauria Varanidae. Debido a que los musculos pterigoideos de los
fororracos estan muy desarrollados (véase capitulo 7), parece plausible hipotetizar que
el m. protractor pterygoideus et quadrati funcionara como un disipador de shocks,
compensando cualquier deformacion o stress que se pudiese producir por la contraccion
de la musculatura pterigoidea o incluso de la fuerza de mordida total.

La ausencia de zonae flexoria en los fororracos significa que no es posible
ningun tipo de movimiento quinético. En el caso de los crdneos morfotipo II, ademas de
la ausencia de zonae flexoria, aparecen otras uniones rigidas: la rama descendente del os
lacrimale se fusiona al os lacrimale communicans (véase capitulo 4), constituyendo una
columna que une el os lacrimale con el arcus jugalis (Figuras 4.7 y 4.10) y en

Andalgalornis, en la zona de contacto con el arcus, se forma un reborde o labio medial
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que garantiza una union rigida. En este taxon, ademas, el os lacrimale se fusiona
cranealmente con los ossa nasalis y ossa frontalis.

Con respecto al lig. postorbitale, segin Bock (1964) tal es el acoplamiento que
produce que, en aquellas aves que lo poseen, es imposible deprimir la mandibula mas
alla de la posicion que ocupa cuando la boca esté cerrada si no se eleva la maxila. De
hecho, el mecanismo de acople a través de este ligamento ha sido discutido y rechazado
por Bout y Zweers (2001). Varias especies que lo poseen son capaces de mover la
mandibula y la maxila de forma independiente (e.g., Van Gennip y Berkhoudt, 1992;
Hoese y Westneat, 1996) y datos experimentales muestran que este ligamento produce
muy poca resistencia a la depresion mandibular cuando se mantiene fija la maxila
(Nuijens y Bout, 1998). Zusi (1967) argumenta que, si se mantiene fija la maxila, el
pequeio desplazamiento caudal que se produce en la mandibula por contraccion del m.
depressor mandibulae es suficiente para reducir la coordinacion del sistema,
permitiendo una mayor depresion mandibular. Esta autor argumenta, ademads, que este
ligamento podria cumplir otras funciones aparte del acople. El lig. postorbitale serviria
para estabilizar y proteger la articulacion cuadrado-mandibular manteniendo, ambas
superficies en intima aposicion (Zusi, 1967; Bout y Zweers, 2001). La actividad
depredadora de los fororracos parece justificar esta funcion del ligamento
coparticipando con las poderosas fuerzas de mordida contra presas activas.

Como senalaran Holliday y Witmer (2008), el término “aquinético” puede
resultar ambiguo ya que puede involucrar mas de uno de los posibles estados quinéticos
creados por ellos. Resulta necesario entonces hacer una distincion entre
“morfologicamente/anatomicamente aquinético” y “funcionalmente aquinético”. Esta
idea habia sido esbozada, aunque poco desarrollada por Bock (1964). El caso de los
fororracos resulta un excelente ejemplo para esta distincion, ya que si bien hay zonas
donde el movimiento intracraneano es posible (e.g., articulacion cuadrado-escamosal,
articulacion pterigo-palatina), la gran mayoria de las zonas craneanas moviles en la
mayoria de las Neognathae son inmoviles en los fororracos (por fusién en su mayor
parte). Tal es el caso de la zona flexoria arcus jugalis, 1a zona flexoria palatina y la
zona flexoria craneofascialis. Estas zonas son anatdbmicamente aquinéticas, incapaces
de realizar cualquier tipo de movimiento. Por el contrario, el os quadratum
estreptostilico, capaz de rotar, es anatdbmicamente quinético.

De acuerdo a la clasificacion de estados quinéticos propuestos por Holliday y

Witmer (2008), los fororracos pertenecen a la categoria de “parcialmente capaz de
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quinesis” ya que cumplen con los criterios 1 (articulacion sinovial 6tica, cuadrado-
escamosal), 2 (articulacion sinovial basal, basipterigoidea) y 3 (presencia de
musculatura protractora), pero no cumplen con el criterio 4 (presencia de uniones
cinemadticas permisivas). El ultimo criterio es excluyente: no se produce el movimiento
dorso-ventral de la maxila caracteristico de la proquinesis. En el caso de los fororracos
mas pequefios el paladar es el elemento incapaz de flexionarse cranealmente para
permitir el movimiento de la maxila, pero en los fororracos de mayor porte no solo el
paladar es incapaz de realizar dicha accidn sino que es la propia maxila la que también
es incapaz de elevarse por ausencia de la zona flexoria craniofascialis. Esto es
“funcionalmente aquinético”, ya que si bien consta de partes anatdmicamente capaces
de realizar quinesis, el sistema en su totalidad es incapaz de hacerlo. Esta situacion
caracteriza a todos los fororracos (Degrange et al., 2010) y en este sentido los fororracos
son aquinéticos.

Utilizar el término de “parcialmente capaz de quinesis” puede llevar a confusion
ya que no queda explicito qué partes son o no capaces de realizar quinesis, asi como
tampoco queda esclarecido si el sistema en su totalidad es capaz de realizar proquinesis
(en el caso de las Neornithes). El término “aquinético” como se utiliza aqui puede
implicar inmovilidad funcional o anatomica, dependiendo ademas de la escala de
estudio (i.e., si se observa un solo hueso o todo el craneo). Si un craneo es
anatdmicamente aquinético esto implica que ninguna de sus partes es movil y por lo
tanto es también funcionalmente aquinético. Si es funcionalmente aquinético también
puede implicar que algunas de sus partes son capaces de moverse (aunque el sistema en
su totalidad no lo hace). Sea cual fuese el caso, el término “aquinético” en las
Neornithes implica que el craneo es incapaz de realizar movimientos proquinéticos y es
en este sentido que su uso es correcto.

La pérdida de quinesis craneal en los fororracos es un caracter derivado
remarcable, pero la interpretacion de esta pérdida es complicada por persistentes
incertidumbres sobre el rol funcional de la quinesis craneal. Es posible que no haya una
explicacion Unica para su evolucion y funcion en todas las Neognathae (Gussekloo y
Bout, 2005a).

Bock (1964) sugiri6 seis roles potenciales para la quinesis craneana aviana: (1)
mantenimiento pasivo de la mandibula en posicion cerrada; (2) incremento de la fuerza
de abertura en “gapers”; (3) mantenimiento del eje de orientacion visual primario; (4)

cierre mas veloz del pico; (5) mecanismo de absorcion de shocks y (6) incremento del
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area de insercion de la musculatura mandibular. Sin embargo, otras explicaciones
fueron postuladas en los ultimos afios. Zusi (1967, 1993) propuso que la ventaja
fundamental de la quinesis craneana es la potencial diversidad y versatilidad que le da al
pico (maxila y mandibula) como herramienta manipuladora. Hoese y Westneat (1996)
propusieron que la quinesis podria vincularse con la capacidad de canto. Zweers et al.
(1997) relacionan la quinesis con el desarrollo de una mayor fuerza de cierre
mandibular debido a un mejor aprovechamiento del componente horizontal de la
musculatura pterigoidea, la cual se encuentra muy desarrollada en Neornithes. Sin
embargo, también postulan que el mecanismo quinético de las aves podria deberse a las
presiones selectivas al desarrollar el vuelo: un mayor desarrollo ocular, cerebral y un
aligeramiento del craneo por desarrollo de fenestracion dermatocraneal, asi como
grandes narinas, resultarian ser preadaptaciones a la quinesis craneana. De hecho,
siguiendo esta hipotesis, Bout y Zweers (2001) establecen que el significado adaptativo
de la quinesis aviana permanece incierto y que podria ser el resultado del disefio
craneano, especialmente asociado al agrandamiento del ojo. Estos mismos autores
reconocen ademas que la fuerza de mordida en un sistema quinético es menor que la
que se podria producir en un sistema aquinético. Esto también se ha demostrado en
otros diapsidos capaces de realizar movimientos quinéticos (e.g., Moazen et al., 2009a)

De hecho, Gussekloo y Bout (2005b) encuentran que la presencia de quinesis en
aves Palaeognathae contradice los datos de Zweers et al. (1997): un paladar quinético no
resulta en mayor fuerza de mordida, criterio con el que acordamos. La quinesis craneana
limita la fuerza de los musculos mandibulares y por lo tanto representa una limitacion
para la fuerza maxima de mordida. Cualquier adaptacion que resulta en un aumento de
rigidez del aparato mandibular, como la transformacion de zonas de flexion en zonas
rigidas resultard en un aumento de la fuerza de mordida tedrica maxima (Wroe et al,
2007a; Wroe et al., 2008). Craneos aquinéticos producen una fuerza de mordida de
hasta 1,3 veces mayor que los craneos avianos quinéticos (Bout y Zweers, 2001). Esto
es concordante con las reconstrucciones musculares realizadas en los fororracos
(Degrange 2007, 2008; capitulo 7) que indican que el mecanismo de cierre mandibular
esta adaptado para favorecer la fuerza en detrimento de la velocidad.

Las implicancias de un craneo aquinético son profundas, incluyendo simplicidad
en la manipulacion del alimento y en una mordida mas fuerte. Por lo tanto,

independientemente de la masa corporal, el analisis del craneo indica que un fororraco
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con un craneo morfotipo II podria haber mordido mas fuerte que aquel con un craneo

morfotipo .

8.3.2. Evolucion de la aquinesis en los fororracos

La aquinesis entre las Neognathae es muy rara y solo se ha reportado en
Spheniscidae (Reid, 1835), Coliidae (Schoones, 1963), Ramphastidae (Hofling y Gasc,
1984) y algunos Fringillidae (Sims, 1955). También habia sido descripta para las Ratitae
por McDowell (1948), pero esta hipotesis fue desestimada por Gussekloo et al. (2001) y
Gussekloo y Bout (2005a, b).

Witmer y Rose (1991) establecen que la transformacion de zonas flexorias en
sindesmosis o diartrosis parece ser un fenomeno vinculado al aumento de tamafio, como
ocurre en Diatryma gigantea (Gastornithiformes). Ciertamente, éste no es el caso de los
Phorusrhacidae que tienen un craneo aquinético resultado de la transformacion de un
craneo quinético. Utilizando como contexto filogenético el cladograma obtenido en el
capitulo 5, se puede hipotetizar la evolucion de la aquinesis en los Phorusrhacidae
(Figura 8.9).

La condicidn primitiva para el clado Cuculiformes-Phorusrhacidae es la
presencia de quinesis craneana, es decir, que el ancestro comun de todos estos taxa era
capaz de realizar movimientos proquinéticos.

Los Cariamidae son capaces de realizar proquinesis, aunque se aprecia una union
ligamentosa muy extendida caudocranealmente entre los ossa palatinum y los ossa
maxillaris (Figura 4.11), limitando la movilidad de la zona flexoria palatina. Si bien los
Cariamidae carecen de processi basipterygoideus que limiten los movimientos palatales,
es evidente que en los Cariamiformes aparecen las primeras limitaciones a los
movimientos proquinéticos.

Parece probable que los processi basipterygoideus (una de las sinapomorfias de
los Phorusrhacidae, véase capitulo 5) se hayan desarrollado antes de la fusion total de
los elementos que constituian las zonae flexoria palatales, ya que dichos processi
habrian evitado retracciones del paladar durante el accionar de la musculatura
pterigoidea (muy desarrollada en los fororracos), cuando las zonae flexoriae permitian
movimientos limitados.

En el caso de los Phorusrhacidae, los huesos que constituyen la zona flexoria
palatina y la zona flexoria arcus jugalis estan totalmente fusionados, resultando en una

unidon inmoévil que evita cualquier tipo de movimiento palatal. Esto representaria una
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sinapomorfia del clado Phorusrhacidae (véase capitulo 5). Comparando con lo que
ocurre en Cariamidae, es probable que primero haya desaparecido la zona flexoria
palatina y posteriormente con el desarrollo del arcus jugalis, éste tomara mayor
contacto con los ossa palatinum y ossa maxillaris produciendo la desaparicion de zona
flexoria arcus jugalis.

El caso de los Phorusrhacidae mas grandes (Patagornithinae y Phorusrhacinae)
es alin mas llamativo, ya que no solo carecen de las dos zonas flexorias palatales, sino
que ademas se pierde la zona flexoria craniofascialis, impidiendo por completo la
movilidad proquinética, un rasgo que parece ser derivado dentro de los Phorusrhacidae.
Como fuese mencionado previamente, estas formas presentan ademas una rama
descendente del os lacrimale que presenta un intimo contacto con el arcus jugalis
(Degrange et al. 2010) -por fusion con el os lacrimale communicans (véase capitulo 4)-,
e incluso en Andalgalornis los ossa lacrimalis se encuentran fusionados cranealmente a
los ossa nasalis y ossa frontalis, convirtiendo al craneo en una estructura inmévil y
rigida.

La aquinesis es en definitiva un rasgo derivado de los Phorusrhacidae.

8.3.3. FEA

Los valores de stress (VM) obtenidos para Andalgalornis (Tabla 8.1) son
consistentes con un muy alto indice altura/ancho de la maxila. El analisis de elementos
finitos muestra que el craneo de Andalgalornis es 6ptimo para resistir fuerzas dirigidas
craneocaudal y dorsoventralmente, pero menos adaptado a resistir fuerzas dirigidas
lateralmente. La transformacion de zonae flexoriae en gruesas conexiones Oseas
reorientadas en barras comprimidas transversalmente implicaria una mayor resistencia a
fuerzas verticalmente dirigidas, pero menor con respecto a fuerzas laterales. En aves con
indices alto/ancho de aproximadamente 1 (i.e., picos tan anchos como altos), como el de
Cariama o Haliaeetus, es esperable que el craneo sea igualmente resistente a fuerzas
dirigidas lateral y/o verticalmente, de manera consistente con los resultados obtenidos
mediante el FEA. Asi mismo, tanto la chufia como el 4guila retienen las zonae flexoriae
aplanadas dorsoventralmente, condicion requerida para la quinesis.

Obviamente existen ventajas y desventajas complejas entre factores de
seguridad, la presencia o ausencia de quinesis y la masa dsea y muscular requeridas para
lograr cualquier limite de performance dado. Por ejemplo, una estructura mas rigida y

mas fragil (como un craneo aquinético) puede resultar en puntos de rendimiento
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mayores y en la reduccion en la masa muscular requerida para conseguir una fuerza de
mordida dada, pero puede también limitar el tiempo de respuesta disponible para
modificar el comportamiento y evitar fallas catastréficas cuando un organismo muerde
materiales inesperadamente resistentes (Wroe et al, 2007). Recientes estudios de
elementos finitos han revelado que los tejidos blandos dentro de suturas pueden
funcionar como absorbentes de shock, actuando para reducir la tension potencialmente
perjudicial. En ausencia de quinesis, seria el m. protractor pteryigoidei et quadrati el
principal encargado de absorber y disipar el stress. La pérdida de la quinesis aumenta la
rigidez y la robustez del craneo, pero potencia incrementos locales de deformacion
(Rayfield, 2005a; Moazen et al., 2009a, b). En lo que concierne a la pérdida de quinesis,
una consecuencia neta es que puede necesitarse mas hueso o mayor densidad de hueso
(i.e. mayor masa dsea) para mantener los margenes de seguridad efectivos. En los
fororracos el requisito de un incremento de la masa 6sea parece presumiblemente
tolerado debido a que su gran masa corporal impedia el vuelo, restando importancia a la

generacion de estructuras ultralivianas (e.g., un craneo quinético).

8.3.4. Brazos de momento

El analisis aqui realizado en el craneo de los fororracos indica que en estos
craneos se favorece la fuerza en detrimento de la velocidad, en concordancia con
Degrange (2008) quien estableci6 esta misma situacion para la contraccion del m.
adductor mandibulae externus de Andalgalornis. Es también el caso del dguila
Geranoaetus y contraria a la obtenida en Coragyps y Cariama, donde se favorece la
velocidad. Sin embargo, es destacable que al comparar ambos morfotipos,
Andalgalornis (morfotipo II) presenta un craneo que favorece la fuerza, mientras que el
Mesembriornithinae (morfotipo I) seria capaz de morder mas rapido. Geranoaetus
presenta una situacion intermedia entre ambos fororracos.

Segtn Bock (1964), el m. adductor mandibulae superficialis, el m. adductor
mandibulae posterior y el m. pseudotemporalis superficialis son misculos
mandibulares de velocidad debido a que su insercion se encuentra mas cerca de la
articulacion cuadrado-mandibular; el m. adductor mandibulae externus medialis y el m.
pseudotemporalis profundus tienen una insercion mas craneal e integran el accionar de
todos los musculos mandibulares mientras la mandibula se cierra y el m. adductor
mandibulae externus profundus es el mas efectivo en fuerza por insertarse mas alejado

del fulcro. Debido a que el m. adductor mandibulae externus ha sido tratado como una
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unidad no puede certificarse la contribucion de cada parte a la velocidad o a la fuerza
por el andlisis mecanico aqui realizado, aunque basados en la reconstruccion de la
musculatura mandibular, parece claro que el m. adductor mandibulae externus
superficialis aporta velocidad, mientras que el m. adductor mandibulae externus
profundus aporta fuerza. Sin embargo, la funcion del m. adductor mandibulae externus
medialis no puede ser establecida por ser indiferenciable. El m. pseudotemporalis
superficialis es claramente el principal musculo de fuerza en los fororracos, al igual que
el m. pseudotemporalis profundus.

Los principales musculos encargados de la depresion de la maxila son los m.
pterygoideus y el m. pseudotemporalis profundus (Beecher, 1962; Bock, 1964). Debido
a que los fororracos son aquinéticos, se infiere que los m. pterygoideus se encargan de
aportar velocidad al cierre mandibular (especialmente en el morfotipo craneano tipo I),
mientras que el m. pseudotemporalis profundus se encarga de aportar fuerza al cierre, en
conjunto con el m. pseudotemporalis superficialis y el m. adductor mandibulae

externus.

8.3.5. Comportamiento depredador

Ha sido ampliamente aceptado un estilo de vida carnivoro para los fororracos
(Tambussi y Noriega, 1996; Andrews, 1899; Alvarenga y Hofling, 2003; Sinclair y
Farr, 1932). Nuevos enfoques y estudios permiten sostener esta hipotesis.

El anélisis biomecanico realizado mediante la aplicacion de analisis de
elementos finitos revela que si Andalgalornis utilizaba su pico para cazar y matar a
presas relativamente grandes, debia aplicar golpes con bastante precision a fin de evitar
altos esfuerzos laterales. Es probable que Andalgalornis consumiera presas de menor
tamafio a fin de evitar cualquier tipo de stress alto que pudiese dafar su pico. En el caso
de que Andalgalornis atacara presas grandes, entonces lo mas probable es que utilizara
varios picotazos verticales bien dirigidos, mediante un comportamiento repetitivo de
ataque y retirada (Degrange et al., 2010). Teniendo en cuenta que la morfologia del pico
es muy similar en la mayoria de los fororracos, es probable que esta situacion sea
extensible a las restantes especies, sobre todo los Psilopterinae, cuyas paredes del pico
son muy delgadas (Figura 8.13; Degrange y Tambussi, 2008, Degrange y Tambussi,
2011) y el mismo tipo de comportamiento depredador fuese utilizado por cualquiera de
los Phorusrhacidae sobre presas de diversos tamafios dependiendo del tamafio del

depredador (véase capitulo 6).
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Considerando todas las lineas de evidencias en conjunto, el craneo de un
fororraco presenta una forma (capitulo 4) y funcién (aquinesis, FEA) relacionadas con
el ejercicio de fuertes fuerzas de mordida (capitulo 6, brazos de momento) y ataques a
sus presas utilizando golpes verticales y precisos, tratando de evadir fuerzas laterales y
de torsion potencialmente perjudiciales (FEA). La reconstruccién muscular (capitulo 7),
la aquinesis y los anélisis biomecanicos del craneo y de la musculatura adductora
mandibular de los fororracos muestran que el aparato tréfico esta optimizado para la
fuerza a expensas de la velocidad. La abertura bucal era rapida, permitiéndole atrapar a
sus presas que mataba con golpes verticales del craneo. Al cerrar la boca, la mandibula
debia ejercer una fuerza de mordida lo suficientemente poderosa como para matar o
aturdir a la presa, con el fin de evitar cualquier esfuerzo lateral o de torsion que pudiese
ser ocasionado por los movimientos de la misma. La presa luego podria haber sido

desgarrada utilizando el gancho del pico mediante movimientos de pullback.
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Capitulo 9. Morfometria

... Wickham, the Captain and myself walked to the famous Baobob
tree and measured it more accurately. Cap Fitz Roy first took an angle by a
pocket sextant and afterward climbed the tree and let down a string, both
ways gave the same result, viz 45 feet in height. Its circumference measured
2 feet from the grounds (there being no projecting roots) gave 35. Its form
is oval, and its greatest visible diameter was 13 feet. So that in an accurate
drawing its height would be 3-4 of its breadth. Cap Fitz Roy made a sketch
which gave a good idea of its proportion, yet in this the height was only
about 2-4 of [its] breadth. Proving, what one so often observes, that a
faithful delineation of Nature does not give an accurate idea of it.

C. Darwin. Charles Darwin’s Beagle Diary

9.1. Introduccion al enfoque cuantitativo

La morfologia involucra el estudio de la forma, tamafio y estructura de los
organismos cualquiera sea el nivel de organizacion, desde molecular a organismico.
Debido a ello, se ocupa tanto de describir rasgos anatémicos (cudl es la estructura y
disposicion de las partes), como de estudiar los patrones estructurales (como esas partes
se integran para constituir un todo), comprender el significado de esta integracion para
el desempefio del organismo y analizar las posibilidades y restricciones de una forma
dada para los procesos evolutivos (Kardong, 1998). Estudiar la morfologia de los
organismos, asi como su variacion permite entender la evolucién y la interaccion entre
genotipo, fenotipo y el ambiente (Amaral et al., 2009).

La forma puede ser analizada de manera complementaria a la anatomia a través
de la morfometria o estudio cuantitativo de la forma. Mas precisamente, la morfometria
es el estudio de la variacion de la forma y su covariacidon con otras variables (Bookstein,
1991; Dryden y Mardia, 1998). Los estudios morfométricos incluyen el analisis de datos
cuantitativos de uno o mas rasgos medibles mediante métodos estadisticos como el
coeficiente de correlacion, analisis de varianza y el andlisis de regresion. El crecimiento
histérico en la complejidad de los anélisis estadisticos también alcanzé el campo de la
morfologia, incorporando ademads la morfometria multivariada permitiendo profundizar
las investigaciones a través de andlisis canonicos, analisis de componentes principales y
funciones discriminantes.

La morfometria incluye dos grandes campos de estudio: (1) el estudio de la
forma a través de medidas lineales y (2) el uso de coordenadas, a través de contornos o
de puntos homdlogos (=landmarks). Mientras el primero se enmarca en el campo de la

morfometria clésica, el segundo lo hace en el de la morfometria geométrica.
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En el presente capitulo se analiza de forma cuantitativa el craneo y complejo
apendicular posterior de los fororracos, aplicando por primera vez morfometria
geométrica al craneo y la pelvis. Los elementos de los miembros posteriores fueron

estudiados mediante técnicas multivariadas aplicadas a medidas lineales e indices.

9.2. Morfometria clasica: medidas

La aplicacion de técnicas estadisticas multivariadas a un set de medidas se
conoce como morfometria tradicional o morfometria multivariada. Tradicionalmente, se
ha basado en la utilizacion de medidas lineales y la elaboracion de indices en base a las
mismas para describir y comparar la forma. Existe una gran variedad de analisis
estadisticos que permiten analizar conjuntos de medidas de manera simultanea: anélisis
de componentes principales (PCA), analisis factoriales, analisis canénicos (CVA) y
analisis discriminantes entre otros.

Sin embargo, debe tenerse en cuenta que la morfometria clasica presenta varias
problemadticas: las medidas lineales se encuentran fuertemente correlacionadas con el
tamafio (Bookstein et al., 1985); la homologia de las medidas lineales es dificil de
establecer; mismas medidas pueden ser resultado de formas muy distintas y no es
posible generar graficos que representen la forma estudiada en base a las medidas
lineales tomadas (Adams et al., 2004).

En esta seccion se analiz6 el fémur, tibiotarso y tarsometatarso de los fororracos,
utilizando andlisis multivariados clasicos en los estudios morfo-funcionales y
ecomorfoldgicos: PCA y analisis discriminante. Este enfoque se debe a que los huesos
apendiculares posteriores ofrecen pocos puntos homoélogos que permitan describirlos
adecuadamente mediante la utilizacion de landmarks. Ademas, la forma en que cada
uno de estos huesos contribuye al miembro posterior fue analizada mediante graficos

ternarios.

9.2.1. Métodos

El conjunto de datos analizado esta constituido por aves actuales y fosiles. Las
medidas se efectuaron con un calibre digital de 300 mm y 0,01 de precision. No se
utilizaron métodos de reconstruccion osteoldgica. Debido a que gran cantidad de
material es muy fragmentario, se crearon individuos promedio para cada especie de
fororraco a fin de poder utilizarlos en el andlisis. El individuo promedio esta constituido

por el promedio de cada una de las variables analizadas (=valor de la medida/n® de
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mediciones efectuadas). Todas las mediciones efectuadas en todos los individuos de
fororracos se muestran en las tablas 9.2, 9.3, 9.5, 9.6, 9.8 y 9.9.
Se tomaron las siguientes medidas para los elementos del miembro posterior

(E=estilopodio, Z=zeugopodio, A=autopodio):

Medidas del fémur (Figura 9.1, Tablas 9.1. 9.2 v 9.3)

EA - Longitud menor: tomada entre el caput femoris y el condylus medialis
EB - Longitud mayor: tomada entre la crista trochanterica y el condylus
lateralis

EC - Ancho latero-medial proximal: tomado entre el caput femoris y el
trochanter femoris

ED - Extension craneal de la crista trochanterica: tomado entre el extremo mas
craneal de la crista trochanterica y su punto opuesto

EE - Ancho latero-medial distal: tomado entre los condyli

EF - Didmetro latero-medial del corpus femoris: tomado a mitad de B

EG - Didmetro craneo-caudal del corpus femoris: tomado a mitad de B

EH - Ancho craneo-caudal del condylus medialis

EI - Ancho craneo-caudal del condylus lateralis

Medidas del tibiotarso (Figura 9.2, Tablas 9.4. 9.5 v 9.6)

ZA - Longitud mayor: tomada entre la crista cnemialis cranealis y el condylus
medialis

ZB - Longitud menor: tomada entre el area interarticularis y el espacio entre los
condyli

ZC - Ancho latero-medial proximal: tomado entre las facies articularis

ZD - Ancho latero-medial de la crista cnemialis lateralis: tomado entre la facies
articularis medialis y crista cnemialis lateralis

ZE - Ancho latero-medial distal: tomado entre los epicondyli

ZF - Diametro latero-medial del corpus tibiotarsi: tomado a mitad de B

ZG - Diametro craneo-caudal del corpus tibiotarsi: tomado a mitad de B

ZH - Ancho craneo-caudal del condylus lateralis

ZI - Ancho craneo-caudal del condylus medialis

ZJ — Extension craneal de la crista cnemialis cranialis: tomado entre la crista

cnemialis cranialis y el punto mas caudal del caput tibiae
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Medidas del tarsometatarso (Figura 9.3, Tablas 9.7, 9.8 y 9.9)

AA - Longitud mayor: tomada entre la eminentia intercotylaris y la trochlea
metatarsi 111

AB - Longitud troclea 2: tomada entre la eminentia intercotylaris y la trochlea
metatarsi 1]

AC - Longitud tréclea 4: tomada entre la eminentia intercotylaris y la trochlea
metatarsi IV

AD - Ancho latero-medial proximal: tomado entre las cotylae

AE - Ancho latero-medial distal: tomado entre las trochlea metatarsi Il 'y IV
AF - Diametro latero-medial del corpus tarsometatarsi: tomado a mitad de A
AG - Diametro craneo-caudal del corpus tarsometatarsi: tomado a mitad de A
AH - Diametro latero-medial de méxima constriccion: tomado en el punto mas
delgado del corpus tarsometatarsi

Al - Diametro craneo-caudal de maxima constriccion: tomado
perpendicularmente a H

AlJ - Ancho latero-medial del hypotarsus

AK - Longitud del hypotarsus

AL - Angulo de divaricacion 1: medido entre las trochlea metatarsi II y 111
AM - Angulo de divaricacion 2: medido entre las trochlea metatarsi II'y VI
AN - Ancho craneo-caudal proximal: tomado entre el hypotarsus y el borde

craneal del tarsometatarso

Adicionalmente, se construyeron indices a fin de obtener variables que describan
la forma, asi como rasgos con posible significado funcional, eliminando el efecto

introducido por el tamafo:

-Fémur: EA/EB, EC/ED, EC/EE, EF/EG, EI/EH

-Tibiotarso: ZB/ZA, ZD/ZC, ZJ/ZD, ZC/ZE, ZF/ZG, ZH/Z1

-Tarsometatarso: AA/AB, AA/AC, AD/AP, AD/AE, AJ/AK, AF/AG, AH/AI,
AL/AM

-Miembro posterior: EB/ZB, ZB/AA, EB/AA

Las medidas AL y AM fueron convertidas a radianes. Todas las medidas fueron

luego transformadas mediante la aplicacion de logaritmo en base 10. Con todas ellas se
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realizaron andlisis de componentes principales (PCA) para el fémur, tibiotarso,
tarsometatarso y miembro posterior completo, utilizando una matriz de varianza-
covarianza. Para el miembro posterior completo, también se realiz6 un PCA utilizando
los indices. Ademas, se realizo un analisis discriminante sobre las medidas del
tarsometatarso (Campbell y Marcus, 1992) y del miembro posterior completo. En todos
los casos se utilizo una matriz de correlacion.

Todos los analisis fueron realizados con los programas Statistica v.6.0 y R
v.2.13.1.

El morfoespacio (el espacio tedrico que incluye todas las posibilidades
morfologicas) del miembro posterior de los fororracos junto a otras aves fue visualizado
también mediante un grafico ternario, en el cual el porcentaje de la contribucion de cada
segmento a la longitud total es ploteada en uno de tres ejes que delimitan un tridngulo.
Se utilizaron las medidas EB, ZB y AA, las que fueron sumadas sin logaritmizar a fin de
obtener la longitud total del miembro posterior. Se obtuvieron los porcentajes de cada
segmento dividiendo la longitud de cada uno de ellos por la longitud total y
multiplicdndola por 100. Tedricamente cualquier disefio apendicular puede ser ploteado
en este tipo de graficos siempre y cuando ninguno de sus segmentos sea 0, evitando caer
en el perimetro del tridangulo (Gatesy y Middleton, 1997; Middleton y Gatesy, 2000).

En ninguno de los analisis aqui realizados se busco recuperar asociaciones
sistemadticas, sino explorar posibles asociaciones de acuerdo a su hébito locomotor

(véase item 2.2.2 del capitulo 2).

9.2.2. Analisis y resultados

A) Diversidad locomotora: Grafico ternario

El grupo de aves estudiadas incluye 75 individuos de distintas especies que
ocupan solo el 9% del area total de triangulo, distribuido en un area coincidente con
aquella de Gatesy y Middleton (1997) (Figura 9.4). No se conocen especies con fémures
menores al 27% o mayores de 56%. La longitud del tibiotarso varia entre el 37% y el
55%, mientras que la del tarsometatarso entre el 14% y el 45%. Coincidentemente con
lo propuesto por Gatesy y Middleton (1997), el tarsometatarso es el que mas contribuye
a la variacion (31%), seguido por el fémur (29%) y por ultimo el tibiotarso (18%) que
resulta conservativo en su longitud. En el grafico (Figura 9.4A), los fororracos se ubican

junto a los Otididae, los Passeriformes, Polyborus plancus (Falconiformes), Tyto alba
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(Strigiformes) y a los Rheidae y alejados de los Cariamidae y de Sagittarius, con los
cuales tradicionalmente se los ha comparado (e.g., Andrews, 1899).

La contribucion del fémur, tibiotarso y tarsometatarso al largo total del miembro
posterior es idéntica en Psilopterinae y Patagornithinae, pero en los Mesembriornithinae
el tarsometatarso es mas largo y el tibiotarso es mas corto. El fémur de los
Mesembriornithinae puede ser tan largo como en Psilopterinae-Patagornithinae, como
es el caso de Mesembriornis, o corto como en Taxon nuevo A. En este tltimo el
tarsometatarso es ain mas largo, con una proporcion similar a la de los Rheidae (Figura

9.4B).

B) Analisis de componentes principales (PCA)

Fémur. Se incluyeron 74 individuos de distintas especies. Los dos primeros
componentes explican el 99% de la variacion total. EI PC1 explica el 98,5 % (Tabla
9.10). Si bien todas las variables presentan una fuerte contribucién a este componente,
las medidas de la extension craneal de la crista trochanterica (ED) y el ancho craneo-
caudal del condylus medialis (EH) presentan una contribucion levemente superior. El
CP2 explica el 0,5% de la variacion total en relacion con las medidas largo del fémur
(EA y EB) y el didmetro craneo-caudal del corpus femoris (EG). De acuerdo con el
supuesto de Campbell y Marcus (1992), las aves no se disgregaron segiin sus habitos
locomotores, sino mas bien por tamafio corporal.

Los fororracos presentan valores negativos por el CP1 y positivos para el CP2.
Cuando se grafica el CP1 contra el CP2, los fororracos se separan en dos grupos (Figura
9.5): Patagornis, Taxén nuevo A y Mesembriornis se asocian con formas terrestres con
capacidad cursora, tales como Pterocnemia y Rhea, mientras que los Psilopterinae (P.
lemoinei, P. bachmanni 'y Procariama simplex) se agrupan con formas voladoras, pero
con cierta vinculacion al ambiente terrestre, ya sean vadeadoras o caminadoras: Grus,
Ciconia, Aramus, Ardea y Penelope. Llama la atencion la pertenencia de la rapaz
Geranoaetus a este grupo.

El CP1 permite discriminar los fororracos medianos (Patagornis, Taxén nuevo
A'y Mesembriornis) de los mas pequeinos (Psilopterinae). Sin embargo, el CP1 esta
fuertemente influenciado por la masa corporal (R= 0,96; R*=0,93, p=0,0000). Esto
implica que del 98,5% explicado por este componente, el 93% lo est4 por la masa de los
animales analizados. Se observa en la Figura 9.5 que las formas mas pequefias de aves

aparecen a la derecha del grafico, mientras que las mas grandes aparecen a la izquierda.
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El CP2 permite discriminar fémures mas robustos y cortos (con valores
negativos) de aquellas con fémures mas graciles y alargados (indicados por los valores
positivos). Los Psilopterinae pertenecen a este segundo grupo, mientas que los
fororracos medianos tienen valores de CP2 mas cercanos a 0, indicando fémures mas
robustos. Emeus (Struthioniformes), una forma tradicionalmente considerada

graviportal, presenta valores negativos para ambos componentes.

Tibiotarso. Se incluyeron 72 individuos de distintas especies. Los dos primeros
componentes explican el 98,3% de la variacion total. E1 CP1 explica el 97 % (Tabla
9.11) de la variacion principalmente en relacion con las medidas del didmetro latero-
medial del corpus tibiotarsi (ZF), el ancho craneo-caudal de ambos condyli (ZH y ZI)y
la extension craneal de la crista cnemialis cranialis (ZJ), mientras que el CP2 explica el
1,3% en relacion con las medidas del largo del tibiotarso (ZA y ZB).

En el grafico del CP1 contra el CP2 (Figura 9.6) del tibiotarso, se observa una
agrupacion constituida por Patagornis, Taxon nuevo A conjuntamente con formas
terrestres con capacidad cursora (Pterocnemia, Rhea 'y Dromaius), mientras que los
Psilopterinae (P. lemoinei 'y P. simplex) se agrupan con otras formas terrestres como los
Otididae Ardeotis kori, Ardeotis arabs y Otis tarda, asi como con el Anseriformes
Chauna torquata, todas capaces de volar (algunas incluso son especies migradoras de
grandes distancias), pero que preferentemente caminan.

Al igual que con el analisis del fémur, el CP1 esté fuertemente influenciado por
la masa corporal (R=0,96; R?=0,92, p=0,0000): del 97% explicado por el CP1, el 92%
lo est4 por la masa de los animales analizados. Las formas mas grandes se ubican a la
izquierda del grafico, mientras que las mas pequefias se ubican a la derecha. Ademas,
las aves pueden también discriminarse de acuerdo al CP1, en cuanto a su diafisis y
crista cnemialis cranialis: valores negativos corresponden a formas de diafisis robusta y
crista cnemialis cranialis extendida.

El CP2 permite discriminar las aves de acuerdo al largo del tibiotarso. Formas
vadeadoras como Phoenicopterus, Ciconia, Leptoptilos, Mycteria, Ardea y Aramus y
caminadoras como Grus y Sagittarius presentan tibiotarsos muy largos (valores
positivos altos). Los corredores Cariamidae presentan valores positivos cercanos a 0,
indicando la presencia de tibiotarsos mas largos que los Phorusrhacidae. Los fororracos
mas pequefios presentan valores cercanos a 0, indicando la presencia de tibiotarsos mas

largos que aquellos de las formas medianas.
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Tarsometatarso. Se incluyeron 76 individuos de distintas especies en el analisis.
Los dos primeros componentes explican el 95,8% de la variacion total (Tabla 9.12). El
CP1 explica el 88 % de la variacion en relacion con las medidas largo del
tarsometatarso (AA, AB y AC), mientras que el CP2 explica el 7,8% en relacion con las
medidas del largo (AA, AB, AC), los diametros latero-mediales (AF y AH) y los
angulos de divaricacion (AL, AM).

Al igual que en el caso del tibiotarso, en el grafico del CP1 y el CP2 (Figura 9.7)
se observa una asociacion de Patagornis y Taxén nuevo A con aves terrestres con
capacidad cursora, tales como Pterocnemia, Rhea 'y Dromaius, mientras que los P.
lemoinei, P. bachmanni 'y P. simplex se agrupan con aves terrestres que prefieren
caminar, pero que presentan la capacidad de correr, tales como los Otididae Ardeotis
kori, Ardeotis arabs y Otis tarda, aunque también aparecen asociadas otras aves
terrestres vadeadoras como Chauna, Grus, y Leptoptilos crummeniferus y L. dubius,y
terrestre caminadora como Sagittarius. El fororraco Paraphysornis se asocia con el
Anseriformes Brontornis y el Struthioniformes Emeus. Phorusrhacos longissimus no
aparece asociado a ninglin grupo, sino mas bien entre medio de las formas corredoras y
las “graviportales”.

En el caso del tarsometatarso, el CP1 si bien fuertemente influenciado por la
masa corporal (R= 0,95; R*=0,90, p=0,0000) lo estd menos que el fémur y el tibiotarso.
Del 95,8% explicado por el CP1, el 90% lo est4 por la masa. Estos resultados son
concordantes con el supuesto de Campbell y Marcus (1992) quienes establecen que este
hueso es el que refleja mejor el habito del animal en tanto no se encuentra tan
influenciado por la masa. Las formas mas voluminosas se ubican a la derecha, mientras
que las mas pequenas lo hacen a la izquierda.

Con respecto al CP2, valores positivos indican tarsometatarsos largos, graciles y
con un angulo de divaricacion de las trochleae metatarsi bajo; valores negativos indican
formas con tarsometatarsos cortos, robustos y con un angulo de divaricacion alto. En el
caso de los fororracos, los Psilopterinae, Patagornis y Tax6n nuevo A se corresponden
con formas de tarsometatarsos largos y angulos de divaricacion menores a
Paraphysornis que presenta angulos altos y tarsos cortos. Phorusrhacos presenta una
longitud intermedia entre los Psilopterinae y Paraphysornis, pero exhibe un alto angulo

de divaricacion.

149



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Capitulo 9

Miembro posterior. Se incluyeron 72 individuos de distintas especies,
analizados mediante el total de las 33 medidas tomadas en el fémur, tibiotarso y
tarsometatarso. Los dos primeros componentes explican el 96,5% de la variacion total
(Tabla 9.13). El CP1 explica el 92,5 % de la variacion en relacion con la extension
craneal de la crista trochanterica (ED), ancho craneo-caudal de los condyli (EH y EI),
diametro latero-medial del corpus tibiotarsi (ZF), la extension craneal de la crista
cnemialis cranialis (ZJ) y el largo del tarsometatarso (AA, AB y AC), mientras que el
CP2 explica el 4% de la variacion en relacion con el largo del tarsometatarso (AA, AB y
AC)y los angulos de divaricacion (AL y AM).

En el grafico del CP1 y el CP2 (Figura 9.8), se observa que Patagornis marshi'y
Taxon nuevo A estan claramente agrupados con aves terrestres de capacidad cursora
como Dromaius, Rhea 'y Pterocnemia. Por otro lado, P. simplex y P. lemoinei estan
asociados con aves mas caminadoras como los Otididae Ardeotis kori, Ardeotis arabs,
Otis tarda, el Falconiformes Sagittarius, el Gruidae Grus y los Ciconiidae Leptoptilos
crummeniferus y L. dubius.

El CP1 esta fuertemente influenciado por la masa corporal (R= 0,96; R2=0,92,
p=0,0000): del 92,5% explicado por el CP1, el 92% lo estd por la masa de los animales
analizados (y solo el 0,5% por la forma). Sin embargo, se observa que valores positivos
del CP1 indican aves con condyli del fémur proyectados, crista trochanterica extendida
cranealmente, tibiotarsos de diafisis robusta y crista cnemialis cranealis desarrollada, y
tarsometatarsos largos.

Al igual que en el analisis del tarsometatarso, valores positivos del CP2 indican
tarsometatarsos largos, graciles y con un angulo de divaricacion de las trochleae

metatarsi bajo. Los fororracos muestran valores cercanos a 0.

Indices del miembro posterior. Los indices resultaron muy poco explicativos.
Solamente utilizando los primeros siete componentes se alcanza una explicacion del
90% (Tabla 9.14). Los dos primeros componentes explican solamente el 63,6% de la
variacion total. E1 CP1 explica el 51,2 % de la variacion en relacion con los indices
relacionados a las proporciones del miembro (EB/AA y ZB/AA) y a la robustez del
tarsometatarso (AF/AG y AH/AI), el CP2 explica el 12,4% en relacion con el desarrollo
del hypotarsus (AJ/AK) y el CP3 el 9,6% en relacion con el desarrollo de la crista
trochanterica (EC/ED), desarrollo relativo de las cristae cnemialis (ZJ/ZD) y robustez

del tarsometatarso (AJ/AK).
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Los fororracos muestran valores cercanos a 0,4 para los componentes 1y 2
(Figura 9.9), y se asocian a un grupo muy heterogéneo de aves formado por Cariamidae,
Grus, Sagittarius, Pitangus, Phoenicopterus, Podiceps y Ardeotis arabs entre otros.

El CP1 separa formas de fémures mas cortos y tarsometatarsos mas largos y
graciles. En el caso del CP2, valores positivos indican hypotarsus mas amplios latero-
medialmente (indices AJ/AK mas altos), mientras que valores negativos indican

hypotarsus angostos (indices AJ/AK mas bajos).

C) Analisis discriminantes

Se realizaron dos andlisis discriminantes no paramétricos del miembro posterior
utilizando un codigo para el software R escrito por A. Scarano, donde se usa la funcion
fda del paquete mda (utilizando el algoritmo MARS). La eleccion del método no
paramétrico se fundamenta en que la coleccion de aves actuales aqui estudiada no es lo
suficientemente grande. En ambos andlisis se utilizaron un total de 67 individuos de
distintas especies a fin de elaborar el modelo predictivo. Para realizar este analisis se
discriminaron tres grupos: “waders” (W) o aves vadeadoras, “ground birds” (G) o aves
terrestres (que incluye aves capaces de caminar, correr y/o saltar) y las demas (X), un
grupo que incluye fundamentalmente aves voladoras, arboricolas, rapaces y nadadores.
La asignacion de cada especie a cada grupo se realizé de acuerdo a Zeffer et al. (2003).
Con la aplicacion de este enfoque se pretendio explorar la posibilidad que algunos

fororracos pudieran haber tenido habitos vadeadores.

Tarsometatarso. El modelo utilizando solo el tarsometatarso presenta una
probabilidad promedio de clasificacion correcta de 67,3% (Error del modelo: 0,20896;
N = 67). La probabilidad de clasificacion correcta (CC) de cada grupo es de:

G w X cC
G 11 4 7 50%
w 2 10 7 71,4%
X 5 1 25 80,6%

De acuerdo a este modelo predictivo, las probabilidades de pertenencia de los

fororracos a los grupos aqui utilizados son las siguientes:
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G w X
Psilopterus lemoinei 0,7379538 5,09E-04 0,21109676
Psilopterus bachmanni 0,5336813 1,71E-05 0,29489904
Procariama simplex 0,846708 5,90E-04 0,09427001
Paraphysornis brasiliensis 0,9775841 6,63E-02 0,02241585
Patagornis marshi 0,8731354 9,45E-03  0,1174179
Phorusrhacos longissimus 0,9937827 1,90E-00 0,00621535
Taxén nuevo A 0,9288799  3,71E-04 0,03403694
Brontornis burmeisteri 0,8728768 4,93E-04 0,12712325

De acuerdo a las medidas del tarsometatarso, los fororracos tienen mayor
probabilidad de pertenecer al grupo G (“ground birds”, Figura 9.10) que a cualquiera de
los otros dos grupos, con una probabilidad de 99% (Phorusrhacos longissimus) al 53%
(P. bachmanni). Los fororracos Procariama, Patagornis, Taxon nuevo A,
Phorusrhacos y Paraphysornis presentan las mayores probabilidades de pertenencia a
este grupo. El caso de las especies de Psilopterus no es tan categorico. Si bien, las
probabilidades de que fueran vadeadoras son muy bajas, la probabilidad de que P.
lemoinei pertenezca al grupo constituido por todas las demas aves no es baja (21%) y en
el caso de P. bachmanni es de casi 30% (véase mds arriba). Ademas, se estimo las
probabilidades de pertenencia de Brontornis a los tres grupos. Se observa que tiene un

87% de probabilidad de ser “ground bird” y un 12% de pertenecer al grupo X.

Miembro posterior. E]l modelo del miembro posterior completo presenta una
probabilidad promedio de clasificacion correcta de 60,26% (Error del modelo: 0,1791;
N = 67). La probabilidad de clasificacion correcta (CC) de cada grupo es de:

w X cC
G 10 1 11 45,50%
w 3 9 2 64,30%
X 8 1 22 71,00%

De acuerdo a este modelo predictivo, las probabilidades de pertenencia de los

fororracos a los grupos aqui utilizados son las siguientes:

G w X
Psilopterus lemoinei 0,9382756  3,87E-02 0,0613377
Procariama simplex 0,985703 6,95E-01  0,01422747
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Patagornis marshi 0,9980234 1,17E-02 0,0018599
Taxén nuevo A 0,9958515 5,34E-01 0,00409508

De esta forma los fororracos pertenecen al grupo G (Figura 9.11) de Zeffer et al.
(2003) con una probabilidad del 93% para Psilopterus lemoinei al 99% para Patagornis

y Taxon nuevo A.

9.3. Morfometria geométrica

Frente a las problematicas que ofrece la morfometria tradicional, se han
desarrollado nuevas técnicas de analisis que permiten eliminar toda aquella informacion
que no esta relacionada con los cambios en la forma, como por ejemplo el tamafo, que
tiene una fuerte influencia sobre las medidas lineales. En respuesta a estas
problematicas surgié la morfometria geométrica en la década de los noventas (Rohlf'y
Marcus, 1993; Adams et al., 2004).

En particular, las técnicas de morfometria geométrica basadas en landmarks o
puntos homdlogos resultan ser muy efectivas al momento de capturar la informacion
acerca de la forma de un organismo. Esto se debe a que las coordenadas espaciales de
los landmarks muestran tanto informacion acerca de las distancias entre los puntos (i.e.,
dimensiones lineales) como de la ubicacion relativa de cada punto y no ofrecen
restricciones a la direccion de cambios de forma. Estos cambios son luego analizados
mediante técnicas multivariadas. Una de las ventajas principales de estudiar la forma
utilizando landmarks es que el tamafio es descartado por los métodos de superposicion,
por lo cual las diferencias de forma son las que permanecen invariantes al tamafio
(Rohlf'y Slice, 1990). Mas especificamente, los métodos de superposicion eliminan la
variacion no relacionada con la forma mediante la superposicion de acuerdo a algun
criterio de optimizacion (e.g., Generalized Procrustes Analysis o GPA). En primer
lugar, el centroide de cada configuracion es calculado y trasladado al origen. Las
configuraciones son escaladas a una unidad comun dividiendo por el tamafio del
centroide. Por tltimo, las configuraciones son rotadas a fin de minimizar las diferencias
entre los landmarks de distintos individuos (Rohlf'y Slice, 1990). El proceso se repite
para calcular la forma media que es inestimable antes de la superposicion.

Después de la superposicion, las diferencias de forma pueden ser descritas por
las diferencias en las coordenadas de los landmarks entre los individuos. Las

variaciones en forma, asi como la direccidon del cambio, pueden ser graficadas mediante
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grillas de deformacion (thin-plate spline). Los parametros que describen estas
deformaciones (partial warp scores) se pueden utilizar como variables para realizar
analisis estadisticos de la variacion de la forma dentro y entre poblaciones. Un andlisis
clasico es el relative warp analysis, que no es otra cosa que un analisis de componentes

principales de los partial warps.

9.3.1. Método
Debido a que se trata de estructuras de gran complejidad, la pelvis y el craneo de
los fororracos fueron analizados mediante landmarks en 2D, fotografiados en vista

dorsal y lateral (Figuras 9.12, 9.15 y 9.23).

Landmarks seleccionados para el analisis del neurocraneo de los Phorusrhacidae

(Figura 9.12)

Vista Numero Definicion del landmark

—_

Dorsal Punto mas craneal de la sutura frontolacrimale.

Punto mas caudal de la sutura frontolacrimale.

Punto de maxima inflexién sobre el margen de la érbita.

Punto ubicado en la mitad de la distancia entre orbitas,
perpendicularmente al landmark 3.

Punto mas lateral del processus postorbitalis.
Punto mas lateral de la crista nucalis transversa.

Punto mas medial de la fossa temporalis.

Punto ubicado en la mitad de la distancia entre las fossae
temporalis, ubicado perpendicularmente al landmark 7.

Punto mas caudal de la crista nucalis transversa.

Punto de contacto entre la crista nucalis transversa y la
prominentia cerebellaris.

Punto mas caudal de la prominentia cerebellaris.

© o N o o0 b WD

—_
- O

Lateral Punto mas craneal de la sutura frontolacrimale.
Punto mas dorsal de la orbita.
Punto mas caudal de la orbita.

Punto mas ventral del processus postorbitalis.

Origen del m. adductor mandibulae externus superficialis: punto
mas ventrodorsal en la fossa temporalis.

Punto mas dorsal del occiput.
Punto mas craneal del processus zygomaticus.
Extremo del processus suprameaticus.

© 0 N O O A WOWN -

Punto mas caudal del processus paraoccipitalis.

-
o

Extension ventral del processus paraoccipitalis.
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Landmarks craneanos utilizados en esta tesis (Figura 9.15)

Vista Numero

Definicion del landmark

Dorsal 1 Punto mas craneal del pico.
2-10 Semilandmarks sobre el margen lateral del pico.
11 Punto mas craneal de la sutura frontolacrimale.
12 Zon_a flexoria craniofascialis (0 zona topograficamente
equivalente).
13 Punto mas caudal de la sutura frontolacrimale.
14 Punto mas caudal del processus supraorbitalis del os lacrimale.
15 Punto de maxima inflexién sobre el margen de la érbita.
16 Punto upicado en la mitad de la distancia entre 6rbitas,
perpendicularmente al landmark 15.
17 Punto mas lateral del processus postorbitalis.
18 Punto mas medial de la fossa temporalis.
19 Puntq de gontacto entrg la crista nucalis transversa y la
prominentia cerebellaris.
20 Punto mas caudal de la prominentia cerebellaris.
21 Punto medio de la Sutura frontopatrietalis.
Lateral 1 Extremo del pico.
2-10  Semilandmarks sobre el culmen.
11 Zon_a flexoria craniofascialis (0 zona topograficamente
equivalente).
12 Orjgen del m. adductor mandibulae ex{ernus supefficialis: punto
mas ventrodorsal en la fossa temporalis.
13 Punto mas dorsal del occiput.
14 Punto mas ventral del processus postorbitalis.
15 Punto mas craneal del processus zygomaticus.
16 Extremo del processus suprameaticus.
17 Punto mas caudal del processus paraoccipitalis.
18 Maxima extensién ventral del processus paraoccipitalis.
19 Punto mas craneoventral del contacto os quadratum-arcus jugalis.
20-23  Semilandmarks sobre el margen ventral del arcus jugalis.
24 Zona flexoria arcus jugalis (o zona topograficamente equivalente).
25-32  Semilandmarks sobre el margen del tomium maxillare.
33 Punto mas craneal de la narina.
34 Punto mas caudal de la narina.
35 Punto mas craneal de la fenestra antorbitalis.
36 Punto mas craneal de la sutura frontolacrimale.
37 Punto mas caudal del processus supraorbitalis del os lacrimale.

Landmarks pélvicos utilizados en esta tesis (Figura 9.23)

Vista Numero

Definicion del landmark

Dorsal 1
2
3

Punto mas craneal de la crista iliaca dorsalis.
Punto mas lateral del margen del ala preacetabularis ilii.
Punto mas medial y de maxima inflexién del ala preacetabularis ilii.
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4 Punto mas craneal del foramen acetabuli.
5 Punto mas lateral de la crista supratrochanterica (o estructura
analoga).
6 Punto ubicado sobre la mitad del ancho de la pelvis, ubicado
medialmente al landmark 5.
7 Punto de maxima inflexion por detras del antitrochanter.
8 Punto mas caudal de la spina dorsolateralis ilii.
9 Punto mas caudal del synsacrum.
Lateral 1 Punto mas craneal de la crista iliaca dorsalis.
2 Punto mas ventral del ala preacetabularis ilii.
3-6 Semilandmarks sobre el margen ventral del ala preacetabularis ilii.
7 Punto mas craneal del tuberculum preacetabulare.
8 Punto mas craneal del foramen obturatum.
9 Punto méas caudal del foramen obturatum.
10 Punto mas caudal del processus terminalis ischii.
Semilandmarks sobre el margen caudal de la pelvis, entre los
11-14
landmarks 10y 15.
15 Punto de maxima inflexién entre el processus terminalis ischiiy la
spina dorsolateralis ilii.
Semilandmarks sobre el margen caudal de la pelvis, entre los
16-17
landmarks 15y 18.
18 Punto mas caudal de la spina dorsolateralis ilii.
19 Punto mas caudal del foramen acetabuli.
20 Punto sobre el margen dorsal de la pelvis, ubicado verticalmente al
landmark 19.
21-24 Semilandmarks sobre el margen dorsal del ala postacetabularis ilii,
ubicados entre los landmarks 20 y 18.
Semilandmarks sobre el margen dorsal del ala preacetabularis ilii,
25-28 ;
ubicados entre los landmarks 20 y 1.
29 Punto mas craneal del foramen ilioischiadicum.
30 Punto mas caudal del foramen ilioischiadicum.
31 Punto mas caudal del antitrochanter.

Las coordenadas x e y de cada landmark fueron digitalizadas utilizando el

software TpsDig 1.41 (Rohlf, 2005). Las coordenadas resultantes fueron sometidas a un

Generalized Procrustes Analysis para eliminar toda la informacion no relacionada con la

forma (Rohlf'y Slice, 1990; Zelditch et al., 2004). Los cambios localizados de forma

fueron estimados por los partial warp scores (Bookstein, 1991). Una vez obtenidos estos

valores, se realizé un relative warps analysis (RWA) (Rohlf, 1993) para examinar los

cambios de forma del craneo y pelvis utilizando los programas TpsRelw 1.35 (Rohlf,

2003) y Morphol v. 1.03¢ (Klingenberg. 2011).

Los relative warps obtenidos fueron utilizados para analizar si los grupos

morfoldgicos son consistentes con la dieta y el habito locomotor de los ejemplares.
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9.3.2. Analisis y resultados

A) Craneo

Neurocrdneo dorsal de fororracos. Se analizaron 14 individuos (cinco
ejemplares pertenecientes a la familia Cariamidae y nueve a Phorusrhacidae) mediante
11 landmarks (Figura 9.12A). Los tres primeros componentes explican el 89, 7%: el
CP1 explica el 49,7%, el CP2 el 28,8% y el CP3 el 8,2% (Tabla 9.15). Se observan tres
grupos constituidos por los Cariamidae, especies asignadas al craneo morfotipo 1y al
morfotipo 2 (Figura 9.13A y 9.14A).

El CP1 esta fuertemente influenciado por el tamafio de la fossa temporalis, el
contacto craneal con el os lacrimale, el desarrollo de la prominentia cerebellaris y el
tamaio de los ossa frontalis: valores positivos de CP1 corresponden a formas de amplia
region frontal, de reducido contacto craneal con el os lacrimale, reducida prominentia
cerebellaris y pequeiias fossae temporalis, mientras que valores negativos corresponden
a formas de menor area frontal con amplio contacto craneal con el os lacrimale,
prominentia cerebellaris muy desarrollada y fossae temporalis muy expandidas. EI CP1
permite discriminar el morfotipo craneano I del II, pero no separa el morfotipo I de los
Cariamidae.

El CP2 esta fuertemente influenciado por el desarrollo y disposicion de la fossa
temporalis y el contacto del os lacrimale con los ossa frontalis. CP2 negativos
corresponden a formas de escaso contacto del os lacrimale con el os frontale, con fossae
temporalis reducidas caudalmente dirigidas, mientras que valores positivos muestran
formas de amplio contacto del os lacrimale con los ossa frontalis y fossae temporalis

medialmente dirigidas.

Neurocrdneo lateral de fororracos. Se incluyeron 12 individuos (cinco de la
familia Cariamidae y siete de la familia Phorusrhacidae), analizados mediante 10
landmarks (Figura 9.12B). Los tres primeros componentes explican el 87, 9% de la
variacion. El CP1 explica el 72,1%, el CP2 el 11,1% y el CP3 explica el 4,5% (Tabla
9.16). Se observan dos grupos: Cariamidae y Phorusrhacidae (Figura 9.13B y 9.14B),
claramente separados por el CP1. No se discriminan los morfotipos craneanos en vista
lateral.

El CP1 esta fuertemente influenciado por el desarrollo de la fossa temporalis 'y
del neurocraneo y por la extension y disposicion de la region frontal: valores negativos

incluyen formas con fossae pequefias y neurocraneos reducidos, region orbitaria amplia
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y cranealmente inclinada; valores positivos incluyen formas de amplias fossae
temporalis, con grandes neurocraneos y region frontal reducida subhorizontalmente
dispuesta.

El CP2 esta fundamentalmente influenciado por la altura del neurocraneo:
valores positivos indican neurocraneos bajos mientras que valores negativos indican

neurocraneos muy altos.

Crdneo dorsal. Se incluyeron en el andlisis 77 individuos (cinco fororracos)
aplicando 12 landmarks y 9 semilandmarks (Figura 9.15). Los tres primeros
componentes explican el 87, 9%. El CP1 explica el 72,4%, el CP2 el 10,84% y el CP3
el 4% (Tabla 9.17). Los fororracos forman un grupo con Anas, Grus, Egretta, Podiceps,
Rallus, Sula 'y Macronectes (Figura 9.16), un grupo heterogéneo de aves pertenecientes
a distintos o6rdenes y habitos tréficos.

El CP1 esta relacionado con la longitud y ancho del pico y neurocraneo: valores
negativos indican picos muy largos y angostos y neurocraneos muy cortos y angostos,
mientras que valores positivos indican picos muy cortos y anchos, con neurocraneos
muy amplios (largos y anchos). En este contexto, los fororracos presentan picos largos y
angostos, levemente mas largos que el neurocraneo (Figura 9.17). Andalgalornis se
distingue de los demas fororracos por presentar un pico mas corto.

El CP2 esta relacionado con el tamafio de la region temporal y la region orbital y
en menor contribucion la longitud del pico. Valores positivos para el CP2 indican
formas de neurocraneo alargados con una region orbitaria pequefia y ossa lacrimalis
reducidos y picos relativamente mas largos, mientras que valores negativos indican
neurocrdneos mas cortos, aunque mas anchos y region orbitaria amplia con ossa
lacrimalis muy desarrollados. En general, los fororracos muestran valores negativos
excepto Andalgalornis que se segrega por presentar los ossa lacrimalis muy

desarrollados.

Crdneo lateral. Se analizaron 74 individuos (dos fororracos) mediante 16
landmarks y 21 semilandmarks (Figura 9.15B). Los tres primeros componentes explican
el 84,1%. E1 CP1 explica el 64,9%, el CP2 el 13,2% y el CP3 el 5,9% (Tabla 9.18).

Los fororracos se agrupan con Phoenicopterus, Sula, Taraba, Psarocolius,
Cochlearius y Monasa (Figura 9.18), un grupo heterogéneo constituido por aves de

distintos 6rdenes y habitos tréficos.
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El CP1 esta fundamentalmente relacionado con la relacién pico/neurocraneo,
dada fundamentalmente a través del alargamiento del pico y en menor cantidad la
reduccion del neurocrdneo: valores negativos incluyen formas de picos muy largos y
neurocraneos pequefios, mientras que valores positivos incluyen aves de neurocraneos
grandes y picos mas cortos. Es destacable que la zona del pico que cambia de longitud
en las aves aqui estudiadas corresponde a la region prenarial (craneal a las narinas),
mientras que la region narial cambia muy poco. Formas de picos cortos tienen narinas
grandes, mientras que formas de pico muy largos tienen narinas pequeiias. Los
fororracos presentan pico levemente mas largos que el neurocraneo, y narinas pequefias
(Figura 9.19).

El CP2 tiene relacion con la altura total del pico, especialmente a nivel de las
narinas y en la punta del pico. Valores positivos indican picos bajos, mientras que
valores negativos indican picos altos. Ambos fororracos tienen valores negativos para
éste componente. Sin embargo, Taxon nuevo A presenta valores cercanos a 0, mientras
que Andalgalornis tiene valores negativos alejado del 0 (Figura 9.18), indicando que su

pico es mas alto que el de Taxén nuevo A.

Crdneo lateral de aves carnivoras. A fin de evaluar la asociacion de los
fororracos con aves actuales depredadoras o carrofieras, se restringio el analisis a 26
individuos (dos fororracos) utilizando los mismos landmarks que en el analisis del
craneo lateral de todas las aves (Figura 9.15). Los tres primeros componentes explican
el 84,4%. E1 CP1 explica el 61,3%, el CP2 el 16,1% y el CP3 el 6,9% (Tabla 9.19).
Curiosamente, los fororracos aparecen como grupo separado de las formas carrofieras y
de las depredadoras (Figura 9.20). Se diferencian de las aves rapaces (Falconiformes)
fundamentalmente por tener picos mas largos, de las carrofieras Cathartidae por
presentar picos mas altos y mas largos y de los Ciconiidae carrofieros (Leptoptilos sp.)
por presentar picos mas altos, pero mas cortos.

Los resultados son muy similares a aquellos obtenidos mediante el andlisis de
todos los craneos. El CP1 estd fundamentalmente relacionado con la relacion
pico/neurocraneo, fundamentalmente a través del alargamiento del pico y en menor
cantidad la reduccion del neurocraneo: valores positivos incluyen aves de picos muy
largos, narinas pequefias y neurocraneos pequefios, mientras que valores negativos

incluyen aves de neurocraneos grandes y picos mas cortos con narinas grandes. Los

159



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Capitulo 9

fororracos presentan picos con narinas relativamente pequefias, levemente mas largos
que el neurocraneo.

El CP2 tiene relacion con la altura total del pico, especialmente a nivel de las
narinas y en la punta del pico. Valores negativos indican picos bajos, mientras que
valores positivos indican picos altos. Taxon nuevo A presenta una altura del pico similar

a la de las aves rapaces, mientras que Andalgalornis presenta un pico mas alto.

Esplacnocrdneo. Se realizé un analisis de la forma del pico, margen craneal de
la fenestra antorbitalis, os lacrimale y arcus jugalis mediante la utilizacioén de 9
landmarks y 21 semilandmarks. Se incluyeron 74 individuos (dos fororracos). Los tres
primeros componentes explican el 84,2%. E1 CP1 explica el 56,5%, el CP2 el 21,5% y
el CP3 el 6,1% (Tabla 9.20).

Las agrupaciones obtenidas en este analisis son muy similares a aquellas
derivadas del analisis de todos los craneos en vista lateral. Sin embargo, en este tltimo
analisis los grupos aparecen mas cohesivos. Los fororracos se agrupan con Taraba,
Psarocolius, Cochlearius, Monasa, Sula 'y Phoenicopterus (Figura 9.21).

El CP1 esta relacionado con la longitud del pico y del arcus jugalis: valores
negativos indican picos muy largos y arci cortos, mientras que valores positivos indican
picos muy cortos y arci largos. Los fororracos presentan picos largos y arci de longitud
media.

El CP2 esta relacionado con la altura del pico: valores positivos indican picos
bajos, valores negativos indican picos altos. Los fororracos presentan picos altos (mas

alto en Andalgalornis que en Taxon nuevo A).

Pico. Este andlisis es similar al realizado sobre el esplacnocraneo, aunque se
excluyo el arcus jugalis. Se incluyeron 74 individuos (dos fororracos), analizados
mediante 8 landmarks y 18 semilandmarks. Los tres primeros componentes explican el
83,4%. E1 CP1 explica el 51,3%, el CP2 el 25% y el CP3 el 6,9% (Tabla 9.21). Los
fororracos se agrupan con las aves rapaces (Accipitridae, Pandionidae, Falconidae,
Sagittaridae, Strigidae) y con el Psittacidae Cyanoliseus (Figura 9.22).

El CP1 esta relacionado con la longitud del pico y del processus supraorbitalis
del os lacrimale: valores altos indican picos muy largos con processi reducidos,
mientras que valores negativos indican picos cortos con processi desarrollados. Este

componente separa a los fororracos de las rapaces actuales fundamentalmente porque

160



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Capitulo 9

tienen picos mas largos y processi supraorbitalis mas cortos (en relacion al pico) que
las rapaces vivientes.

El CP2 esta influenciado por la altura del pico: valores positivos corresponden a
picos altos y valores negativos a picos bajos. Taxon nuevo A tiene el pico mas bajo que
las rapaces actuales. Este componente permite separar a las formas rapaces de las
carrofieras: las aves depredadoras presentan picos proporcionalmente mas altos,
mientras que las carrofieras presentan picos mas bajos (Cathartidae) o mas bajos y

largos (Ciconiidae).

B) Pelvis

Pelvis Dorsal. Se analizaron 69 individuos (cinco ejemplares de fororracos)
mediante 9 landmarks (Figura 9.23A). Los tres primeros componentes explican el
86,7%. E1 CP1 explica el 65,9%, el CP2 el 14,2% y el CP3 el 6,5% (Tabla 9.22). Los
fororracos se agrupan con las formas de pelvis angostas y alargadas, especialmente con
formas terrestres con capacidad cursora como Dromaius y Rhea, separados de otras
formas corredoras (Cariamidae) y de formas mas caminadoras (Otididae y Psophiidae)
por presentar pelvis mas largas; y separados de las formas acudticas Gavia y Podiceps
con pelvis aun mas largas (Figura 9.24). La excepcion es Andalgalornis, cuya longitud
es similar a las formas acuaticas, aunque se separa de éstas por presentar la pelvis mas
ancha (Figura 9.25). No se separan los dos morfotipos pélvicos.

El CP1 esta relacionado con la longitud postacetabular y el ancho de la pelvis:
valores negativos corresponden a pelvis angostas de region postacetabular larga,
mientras que valores positivos indican pelvis anchas de region postacetabular corta. Con
algunas excepciones, este componente discrimina a las formas cursoras (y nadadoras) de
las terrestres y a éstas de las vadeadoras. Las formas cursoras tienen la region
postacetabular muy larga, mientras que las formas mas caminadoras (Otididae y
Psophiidae) presentan pelvis més cortas, de region postacetabular corta, aunque menos
corta que la de las aves vadeadoras.

El CP2 esta relacionado con el ancho de la pelvis y la longitud preacetabular:
valores positivos indican pelvis anchas de region preacetabular corta, mientras que
valores negativos indican pelvis angostas con regiones preacetabulares largas. Los

fororracos presentan pelvis angostas con region preacetabular relativamente corta.
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Pelvis Lateral. Se incluyeron 69 individuos (cinco fororracos) y se analizaron
mediante 13 landmarks y 18 semilandmarks (Figura 9.23B). Los tres primeros
componentes explican el 71,94%. El CP1 explica el 41,8%, el 2 el 19,9% y el 3 el
10,2% (Tabla 9.23). Los fororracos se asocian con formas como Dromaius, Chunga,
Cariama, Gavia, Podiceps, Phalacrocorax y Ramphastos, todas aves con distintos
habitos locomotores, pero con la particularidad de tener regiones postacetabulares muy
largas (Figura 9.26 y 9.27). No se discriminan los morfotipos pélvicos.

El CP1 esta relacionado con la extension de las regiones preacetabular y
postacetabular: valores negativos indican pelvis de region preacetabular larga y region
postacetabular corta, mientras que valores positivos indican pelvis de region
preacetabular corta y postacetabular larga. Los fororracos presentan una pelvis de region
postacetabular muy larga y region preacetabular muy corta. Este componente separa a
los fororracos de las formas terrestres Cariamidae (corredoras) y Otididae (caminadoras)
y de las vadeadoras, con pelvis ain mas cortas que las anteriores.

El CP2 esta relacionado fundamentalmente con la altura de la region
postacetabular, esencialmente a través de la extension del processus terminalis ischii:
valores positivos indican pelvis poco extendidas ventralmente y valores negativos
indican pelvis fuertemente extendidas ventralmente. Los fororracos presentan pelvis

altas, pero con un processus terminalis ischii pobremente extendido ventralmente.

9.4. Discusion y conclusiones

9.4.1. Craneo y diversidad trofica

La aplicacion de métodos de morfometria geométrica al craneo de las aves es
restringida posiblemente debido a las dificultades en delimitar landmarks de tipo |
(Kulemeyer et al., 2009), por ejemplo, ante la imposibilidad de establecer claramente
los limites entre huesos producto de la fusion de los mismos en individuos adultos.

Las primeras aproximaciones al estudio de la forma craneana de las aves
atribuyen las principales diferencias en el disefio del craneo a los cambios ocurridos en
tres partes: el pico, la orbita y la caja craneana (Marinelli, 1928; Van der Klaauw,
1948). Sin embargo, mas recientemente se ha establecido que la vasta diversidad
morfologica y trofica es fundamentalmente el resultado de la variacion en el pico (Zusi,
1993; Marugan-Lobdn y Buscalioni, 2003) que abarca desde aves brevirostras a
longirostras (Marugan-Lobon y Buscalioni, 2006). El estudio geomorfométrico aqui

realizado soporta esta conclusion. Mas aun, resalta que la zona del pico que experimenta
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cambios de longitud corresponde principalmente a la region prenarial, mientras que la
region narial es mas conservativa.

La amplia diversidad y el disefio del sistema tréfico de las aves es dificil de
interpretar (Zweers y Vanden Berge, 1997). Las presiones selectivas que producen esta
amplia diversidad morfologica pueden deberse a los diferentes items troficos, asi como
a las diferentes estrategias de captura de ese item. En el caso de los taxones estudiados
aqui, tanto el pico (con el cual se recoge el alimento) como el neurocraneo (donde se
insertan los musculos mandibulares que accionan el aparato trofico) son de forma muy
variable. La variacion de estas regiones del craneo podria estar relacionada con el
mecanismo de alimentacion y a su vez, relacionado con el grado de desarrollo de los
musculos mandibulares. Sin embargo, el analisis morfométrico realizado aqui muestra
que no existe una correlacion morfo-funcional entre los hébitos tréficos y la forma del
craneo. Esto es concordante con los resultados de Marugan-Lobon y Buscalioni (2003,
2006).

No obstante, se discriminan algunos grupos cuando se analiza el craneo en vista
lateral. Por ejemplo, los Ramphastidae (Piciformes) se agrupan con los Bucerotidae
(Coraciiformes) que son animales fundamentalmente frugivoros (aunque algunos
Bucerotidae -no estudiados aqui- son carnivoros), caracterizados por presentar picos
altos, muy largos y anchos (Figuras 9.16, 9.18 y 9.22); los Ciconiidae forman un grupo
caracterizado por presentar picos largos, pero presentan diferentes hébitos troficos: se
alimentan de invertebrados, peces e inclusive carrofia; las aves rapaces (Strigiformes y
Falconiformes) forman un grupo caracterizado por picos altos, cortos y anchos. Sin
embargo, en este grupo también aparecen aves folivoras y frugivoras como
Opisthocomus e incluso herbivoras como Lophortyx. El resto de las aves (incluidos los
fororracos) constituye una nube entre los tres grupos mencionados (Figura 9.18). En
este caso la forma del craneo es marcadamente heterogénea y los habitos troficos muy
diversos (desde filtradores hasta carrofieros).

Tratar de predecir el habito tréfico de un ave solamente estudiando la morfologia
de su aparato trofico es aventurado. La carnivoria o incluso la herbivoria exclusiva son
casos mas bien raros entre las Neornithes. La mayoria de las aves son omnivoras
ocasionalmente carnivoras o herbivoras, a veces de forma frecuente y otras de forma
estacional u oportunista. Esta condicion generalista en el habito tréfico queda reflejada
en la amplia diversidad de craneos de aves oportunistas. En particular, la forma del pico

por si sola, no es un indicador confiable del comportamiento alimenticio de un ave; mas
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aun en aves fosiles para las cuales no se conocen analogos vivientes. Este aspecto ha
sido senalado reiteradamente (e.g. Murray y Vickers-Rich, 2004). Los estudios del
craneo deben complementarse con los de otras partes del organismo como, por ejemplo,
la columna cervical y el miembro posterior que también participan en la captura y
manipulacion del alimento (Zweers et al., 1994).

La evolucion de la forma del craneo de los fororracos, que implico
modificaciones en la geometria, longitud y altura del pico, podria haber estado
influenciada por varios cambios evolutivos relacionados con la adaptacion a un nicho
especifico. Una especializacion en la manera de alimentacion parece haber ocurrido
(véase capitulos 5 y 8) que podria explicar las modificaciones en la forma, longitud y
altura del pico. En vista dorsal, el neurocraneo permite discriminar los dos morfotipos
craneanos. Esta separacion estd dada fundamentalmente por la extension de la fossa
temporalis que en el morfotipo II es mas amplia y mas extendida medialmente. Esto
estaria correlacionado con la presencia de un mayor m. adductor mandibulae externus
en estos fororracos (véase capitulo 7), que se relaciona con una mayor fuerza de
mordida (véase capitulo 6) y probablemente con un mayor tamaino de item tréfico.

La combinacién de un pico alto, largo y angosto es un rasgo que se observa solo
en aves fosiles: Gastornithiformes (Witmer y Rose, 1991), Dromeornithiformes (Murray
y Vickers-Rich, 2004) y en Cariamiformes Phorusrhacidae (Degrange et al., 2010). Sin
embargo, la combinacion de estas tres caracteristicas y un gancho distal es exclusiva de
los fororracos. El pico de los fororracos presenta una morfologia similar a la de las aves
rapaces (Degrange, 2008; Degrange y Tambussi, 2008), adecuada para desgarrar carne
de sus presas (Hertel, 1995), aunque se diferencia de éstas por ser mas largo (Figura
9.22). Otra diferencia importante mencionada previamente es que el gancho distal es de
seccion ovalada (véase capitulo 4), mientras que en aves rapaces es de seccion
triangular.

Por su parte, la carrofieria es un fendmeno muy difundido en las aves. Algunas
se alimentan exclusivamente de carne muerta (Leptoptilos crummeniferus, Cathartidae y
algunos Accipitridae), mientras que la mayoria solo lo hacen ocasionalmente
(Polyborus sp., Lariidae, Procellariidae entre otros) (Storer, 1971). Incluso el cuervo
comun (Corvus corax) se alimenta principalmente de carrofia gracias a su pico alargado
que puede introducir a través de agujeros formados en la misma. Comparado con las
aves rapaces, las aves carrofieras presentan un pico largo, angosto y bajo (Hertel, 1995).

Un pico largo podria ser beneficioso para revolver la carrofia a través de los orificios
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formados en los cadaveres, como hacen los Cathartidae, Leptoptilos y Corvus. Ademas,
un pico curvo aumenta la capacidad de rasgar carne (Kulemeyer et al., 2009) como
hacen Corvus y los Cathartidae. El pico de los fororracos se diferencia del de las aves
carrofieras Cathartidae por ser mas altos y mas largos y del de los Ciconiidae carrofieros
(Leptoptilos crummeniferus) por ser mas altos, pero mas cortos. En este contexto, se
infiere que la compresion y la altura del pico de los fororracos estan relacionadas con la
actividad depredadora (véase capitulo 8) y no con la posibilidad de manejar carrofia. Sin
embargo, esta aseveracion no es excluyente habiendo -como en todas las
interpretaciones paleobiologicas- un margen de variacion posible admitiendo que

ocasionalmente pudieran alimentarse de carrofia.

9.4.2. Miembro posterior y locomocion

Habito locomotor y uso del sustrato. El desarrollo del médulo locomotor
anterior habria distendido las presiones sobre la evolucion del complejo apendicular
posterior de las aves, permitiendo una diversificacion de los hébitos y estilos de vida
(Gatesy y Middleton, 1997), distinguiéndose desde aves hiper aéreas (e.g., Apodidae)
hasta exclusivamente terrestres (e.g., Rheidae). Entre estos extremos se sitlian todas las
aves representativas de una amplia gama de habitos locomotores y una vasta diversidad
de ambientes ocupados. Algunas aves son muy ubicuas mientras que otras son
selectivas en la eleccion del ambiente que frecuentan. Sin embargo, la complejidad del
comportamiento animal es tan amplia que se vuelve practicamente imposible describir
habitos locomotores Unicos. Mas aun, a medida que se conoce mas acerca de la etologia
de los animales, se disuelven los limites entre los comportamientos definiéndose un
espectro continuo de posibles habitos locomotores, imposibilitando la clasificacion de
los mismos. Este escenario complica las presunciones que puedan hacerse a partir de la
morfologia apendicular en tanto ésta no necesariamente tiene una relacion inequivoca
con la diversidad locomotora o con un habito en particular.

Existe ademas gran confusion en la bibliografia acerca de qué es el habito
locomotor y el tipo y uso del sustrato: muchas veces se utiliza el término “arboricolas”
(i.e., viven en los arboles) como modo o habito locomotor en determinadas especies de
Passeriformes capaces de volar, cuando en realidad se deberia utilizar el término
“trepadoras” (por ejemplo), mientras que arboricolas hace referencia al sustrato. Incluso

se utiliza el término “rapaz” o “aves de presa” como modo de locomocion (e.g., Zeffer
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et al., 2003) para aves como los Falconidae y Accipitridae, cuando en realidad la forma
de desplazarse de estas aves es a través del vuelo.

De cualquier manera, hay ciertas generalizaciones que si son posibles: un
modulo locomotor posterior muy desarrollado esté relacionado con una fuerte
vinculacion al ambiente terrestre (Dial, 2003). Es el caso de los fororracos, en los cuales
el moédulo locomotor posterior esta muy desarrollado (véase capitulo 4 y 7) y este
caracter estd acompaifiado de la reduccion de los miembros anteriores, indicando que la
mayoria de los fororracos eran aves terrestres obligadas, incapaces de volar (véase
capitulo 10).

Las aves exhiben una amplia variacion en la manera en que usan sus miembros
posteriores, desde muy limitado en formas hiper aéreas hasta un uso exclusivo en
formas terrestres (Habib y Ruff, 2008). Entre estos dos extremos, las aves voladoras son
capaces también de caminar, correr, saltar, chapotear o bucear. En las aves actuales, una
simple observacion directa permite discriminar si un ave es capaz o no de volar, pero
aunque porque sea capaz de hacerlo, no necesariamente se las clasifica como voladoras.
Ejemplos de ello son los Tinamidae, los Otididae, los Psophiidae o los Cariamidae, que
si bien son capaces de volar, son considerados aves terrestres por transcurrir la mayor
parte del tiempo en tierra. De la misma manera, los Anatidae y los Podicipedidae
también son capaces de volar, aunque son considerados como nadadoras pues pasan la
mayor parte del tiempo en ese medio.

Las aves terrestres o “ground birds” en el sentido de Zeffer et al (2003) son
aquellas que utilizan predominantemente sus miembros posteriores en la locomocion
sobre el suelo, ya sea para saltar, caminar o correr. Las aves vadeadoras, definidas como
aquellas que se alimentan caminando en suelos anegados (i.e., vadean), técnicamente
son aves terrestres ya que su modo de locomocion es el caminar (Storer, 1971; Raikow,
1985). Sin embargo, comunmente se las separa de las primeras (e.g., Zeffer et al., 2003).

Por todo lo expuesto se evidencia que existe un desajuste entre la asignacion de
un habitat a través del modulo locomotor anterior y del posterior. Debido a que el habito
locomotor y el sustrato en el que vive un ave no son faciles de discriminar, muchos
estudios ecomorfologicos utilizan el habito y modo locomotor “preferido” de un ave.

Como ya se expreso previamente, la reduccion del miembro anterior asociada a
una gran masa corporal de algunas formas (véase capitulo 6) indica que la mayoria de
los fororracos eran incapaces de volar (véase capitulo 10), de manera tal que eran aves

terrestres obligadas. La terrestrialidad de los fororracos podria incluir diferentes estilos
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no excluyentes como saltador, caminador, cursor o incluso vadeador. Se ha establecido
que la longitud de sus miembros delata su capacidad cursorial (e.g., Tambussi y
Noriega, 1996; Alvarenga y Hofling, 2003; Blanco y Jones, 2005). Sin embargo, debido
a que rasgos como la amplia longitud del tarsometatarso son compartidos por aves
cursoras, caminadoras y vadeadoras, se pone en duda que la simple utilizacion de la
métrica del miembro posterior refleje de forma inequivoca la cursorialidad de los
fororracos. Ahondar en este aspecto es el motivo principal de lo que resta de este

capitulo y de esta discusion.

Proporciones del miembro. Las proporciones de los miembros representan un
punto clave en el disefio de cualquier miembro (Gatesy y Middleton, 1997; Middleton y
Gatesy, 2000; Gatesy et al., 2009) y han sido aplicadas para categorizar mamiferos
especializados en la carrera, excavacion o incluso soporte del peso (Gregory, 1912;
Osborn, 1929; Smith y Savage, 1956, Garland y Janis, 1993; Gebo y Rose, 1993;
Carrano, 1997), asi como un indicador de la cursorialidad en dinosaurios (e.g., Osborn,
1916; Holtz, 1994, Ostrom, 1976, Coombs, 1978, Sereno et al., 1996) e incluso en aves
(Gatesy y Middleton, 1997; Zeffer et al., 2003). Sin embargo, la real informacion acerca
del habito locomotor que pueden proveer ha sido fuertemente cuestionada,
particularmente en el caso de las Neornithes. Varios estudios indican que las
proporciones entre los elementos de la pierna o la longitud total de la misma no son de
por si indicativas del tipo de locomocion (Gatesy y Middleton, 1997; Zeffer et al., 2003;
Habib y Ruff, 2008). No es nuevo que las aves con largas patas pueden vivir en habitats
muy distintos. Por ejemplo, el grupo LL (Long-Legged) de Campbell y Marcus (1992)
incluye un grupo muy heterogéneo de aves que comparten "s6lo" la gran longitud de las
piernas como Ciconiidae, Gruiidae o Rheidae.

Un ave sin duda corredora como el fiandi Rhea americana tiene el
tarsometatarso y tibiotarso igualmente largos, al igual que Sagittarius que, sin ser
cursorial, frecuenta pastizales o que el flamenco Phoenicopterus, un ave claramente
vadeadora.

Las proporciones de los miembros posteriores de los Psilopterinae y
Patagornithinae se asemejan a las de formas terrestres caminadoras como Ofis
(Otididae) y, en el otro extremo de la gama de tamafio, al Passeriformes Turdus
(Turdidae). En cambio, las proporciones de los miembros de los Mesembriornithinae

son similares a formas terrestres con capacidad cursora, como los Rheidae.

167



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Capitulo 9

Llamativamente, las chufias Chunga y Cariama tienen proporciones diferentes a los
fororracos (Figura 9.4).

En una serie Psilopterus-Cariama-Rhea hay un aumento progresivo de la
longitud relativa de los segmentos distales de la pierna (tibiotarso y tarsometatarso) que
implica una reduccion progresiva de la longitud relativa del segmento proximal (fémur).

Las chuiias, que pueden alcanzar altas velocidades (40 km/h) y se consideran
agiles corredoras (Gonzaga, 1996), tienen el tibiotarso mas largo que el tarsometatarso,
los dedos Il y IV cortos, mientras que el tercer dedo es relativamente largo. Ambos
Psophia y especialmente Otis, que mostraron una proporcion similar a la pierna de
Psilopterus, pueden correr y volar, pero mas a menudo caminan (Sherman, 1996;
Collar, 1996).

En suma, exclusivamente en base a las proporciones de los elementos del
miembro posterior no es posible establecer de manera inequivoca que todos los

fororracos hayan sido aves con capacidad cursora.

PCA y andlisis discriminantes. E1 CP1 de todos los analisis de componentes
principales de medidas lineales aqui realizados (fémur, tibiotarso, tarsometatarso y
miembro posterior completo) esta fuertemente influenciado por la masa corporal. Las
aves mas grandes aparecen en uno de los extremos de los graficos (Figuras 9.5, 9.6, 9.7
y 9.8). Sin embargo, es evidente que existe una correlacion entre la masa corporal y la
terrestrialidad: aves mas grandes y de mayor masa suelen pasar mas tiempo en tierra que
en el aire y existe un valor de masa umbral por encima del cual un ave no puede
levantar vuelo. Esta masa es del orden de los 12-14 kg (Pennycuick, 1989) o 16 kg
(Pennycuick, 2007). Asi queda reflejado en los gréaficos en los cuales coincide la
distribucion de las aves de mayores tamafios con aquellas que estdn mas asociadas al
ambiente terrestre (sean caminadoras, cursoras o vadeadoras).

En todos los analisis realizados en esta tesis, los Psilopterinae se asociaron con
aves terrestres mas caminadoras como los Otididae (Ofis y Ardeotis), aunque también
aparecen asociados a Leptoptilos crummeniferus (un ave vadeadora segun Zeffer et al.,
2003), mientras que los Patagornithinae y Mesembriornithinae se asocian a los Rheidae
y Casuariidae, aves terrestres con capacidad cursora.

En el caso del fémur es claro que la masa corporal tiene alta influencia sobre la
forma (Campbell y Marcus, 1992; Zeffer et al., 2003). Sin embargo, el CP2 discrimina a

las aves de acuerdo a la forma del fémur: largos y graciles de cortos y robustos. Los
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Mesembriornithinae y Patagornithinae presentan una morfologia similar a los Rheidae,
mientras que los Psilopterinae -que presentan tamafios similares a los Otididade (CP1)-,
presentan fémures mas largos y gréciles. Las aves vadeadoras presentan fémures mas
cortos y robustos (e.g., Phoenicopterus) o por el contrario mas graciles y delgados (e.g.,
Ardea y Ciconia) que los fororracos.

En el caso del tibiotarso, la métrica de los Psilopterinae es idéntica a aquella de
los caminadores Otididae y diferente de los corredores Cariamidae; mientras que
Patagornithinae y Mesembriornithinae presentan tibiotarso de métrica similar a la de los
Rheidae y Casuariidae. Los Psilopterinae presentan una extension craneal de las cristae
cnemialis y una robustez de la diafisis similar al de aves tipicamente vadeadoras, pero
se caracterizan por presentar tibiotarsos mas cortos que las aves vadeadoras. Los
Patagornithinae y Mesembriornithinae presentan cristae cnemialis cranialis més
extendidas cranealmente, tibiotarsos mas robustos y mas cortos que las aves vadeadoras.

La morfologia del tarsometatarso esta fuertemente influenciado por el habito de
un animal (Campbell y Marcus, 1992). Sin embargo, se evidencia en la Figura 9.7 que
aves vadeadoras, caminadoras y algunas corredoras (e.g., Cariamidae) presentan una
morfologia muy similar. Los Psilopterinae se incluyen en esta asociacion. Algunas aves
vadeadoras como el flamenco tienen tarsometatarsos marcadamente mas largos que los
fororracos, con trochleae metatarsi menos divergentes, pero otras como Leptoptilos o
Grus presentan una longitud y divaricacion troclear muy similar. Los
Mesembriornithinae y Patagornithinae presentan tarsometatarsos de morfometria similar
a formas cursoras como Rheidae y Casuariidae. Paraphysornis y el Anseriformes
Brontornis aparecen asociados a la moa Emeus, una Palacognathae fosil considerada
“graviportal” de acuerdo a su tarsometatarso corto, robusto y de trocleas divergentes.
Phorusrhacos presenta tarsometatarsos mas cortos que los Patagornithinae (Alvarenga y
Hofling, 2003) y mas robustos.

Cuando se analiza el miembro posterior en conjunto se observa que los
Patagornithinae y Mesembriornithinae se asocian con formas cursoras, pero los
Psilopterinae aparecen nuevamente asociados a formas vadeadoras y caminadoras.
Incluso los Cariamidae aparecen asociados a Mycteria 'y Ciconia, aves consideradas
vadeadoras. Este analisis de componentes principales en particular refleja que la
distincion entre las aves vadeadoras y las aves terrestres utilizando estas variables del
miembro posterior resulta sumamente dificil. En otras palabras, en un plano

morfométrico un ave vadeadora puede ser terrestre y un ave terrestre puede ser
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vadeadora (Figura 9.11). Las aves vadeadoras y terrestres se diferencian en el ambiente
o sustrato que frecuentan, pero no el habito locomotor, ya que ambas caminan.

Esta afirmacion queda reforzada por las reclasificaciones hechas en los analisis
discriminantes realizados aqui (véase mas arriba). Por ejemplo, en las Figuras 9.10 y
9.11 se observa que no existe una separacion clara entre las aves vadeadoras y las aves
terrestres. Sin embargo, ambos analisis predijeron que los fororracos son formas
terrestres. Las probabilidades de prediccion son generalmente altas para la pertenencia
al grupo G (“ground birds”) y bajas para la pertenencia al grupo W (vadeadoras). Sin
embargo, el analisis discriminante realizado sobre tarsometatarso predijo que
Psilopterus bachmanni era un ave terrestre con una probabilidad del 53%, pero también
tiene una probabilidad de casi el 30% de pertenecer al grupo heterogéneo X (constituido
por aves trepadoras, chapoteadoras, buceadoras y rapaces), lo cual indicaria que el

miembro posterior de P. bachmanni es morfométricamente generalista.

Morfometria de la pelvis. Los analisis de morfometria geométrica realizados
sobre la pelvis demostraron que la misma y en particular la longitud postacetabular
resulta ser un mejor indicador que los miembros posteriores al momento de discriminar
algunos habitos. Si bien con excepciones (e.g., Ramphastidae) se puede decir que la
pelvis con region postacetabular larga corresponde a aves caminadoras, corredoras o
buceadoras. Los Cariamidae (que son considerados corredores) presentan regiones
postacetabulares mas largas y pelvis mas altas que los Otididae y Psophiidae. A su vez
estos ultimos (que son aves caminadoras) presentan pelvis mucho mas largas que las
aves vadeadoras (que presentan las regiones postacetabulares muy cortas). Los
fororracos presentan pelvis altas y largas con regiones postacetabulares muy largas. Esta
combinacion resulta exclusiva de estas aves y los separa claramente de las aves
acuaticas. La extension postacetabular de la pelvis de los fororracos esté relacionada
con el mayor desarrollo de la musculatura extensora de la cadera (véase capitulo 7), una
caracteristica de las aves con capacidad cursorial.

Habiendo discutido los analisis, se evidencia que la morfometria apendicular no
resulta ser 100% confiable al momento de discriminar los distintos habitos locomotores
de las aves. Si la morfologia del miembro posterior de un ave terrestre es en muchos
casos indiferenciable de la de un ave vadeadora (y viceversa) ;por qué al menos algunos

de los fororracos no podrian haber sido vadeadores?
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Indudablemente la morfologia cualitativa sigue siendo la clave cuando la
morfometria conduce a un camino sin respuestas. Si uno analiza aisladamente el modulo
locomotor de los Otididae puede suponer que se trata de un ave terrestre incapaz de
volar y, por el contrario, son aves que vuelan e incluso algunas especies migran (Collar,
1996). Las Ratitae con capacidad cursorial tienen pelvis elongadas y estrechas, una
caracteristica compartida con aves buceadoras. Pero también tienen tibiotarsos y
tarsometatarsos elongados, caracteristica que comparten con las aves vadeadoras (que
no tienen pelvis elongadas), pero no con las buceadoras. La region preacetabular es
corta comparada con la postacetabular y la altura de la pelvis (véase capitulo 6) es
mayor en las Ratitae cursoras. En suma, la forma de la pelvis y de los miembros
posteriores sumado al desarrollo de las cristae cnemialis y la forma y proporciones de
los dedos nos dan una idea aunque sea orientativa, del modo de locomocion.
Obviamente, es el estudio conjunto de todo el mdédulo locomotor posterior (pelvis +
miembro posterior) y del moédulo locomotor anterior el que revelaria apropiadamente el
modo de locomocidn preferencial utilizado por un ave.

Los miembros posteriores actian en conjunto con la pelvis y es justamente esta
estructura (modulo locomotor posterior) la que refleja mejor el habito locomotor de los
fororracos. La pelvis alta y larga, con una region postacetabular muy extendida
caudalmente, asi como un antitrochanter muy desarrollado y extendido lateralmente son
indicadores de un habito terrestre con capacidad cursora. En las aves caminadoras, el
antitrochanter también esta muy bien desarrollado, pero la pelvis es mas baja y menos
alargada. Las aves vadeadoras presentan una pelvis baja, con una region postacetabular
muy corta y el antitrochanter poco desarrollado. Recordemos aqui que el antitrochanter
es una estructura unica de las aves que se relaciona con el sostén corporal y el
mantenimiento del balance durante la locomocién bipeda (Hertel y Campbell, 2007). En
particular en los fororracos, el amplio desarrollo lateral de esta estructura revela su
relacion con las grandes masas corporales de estos animales, mientras que el grado de
verticalizacion del antitrochanter limita el movimiento lateral del fémur, evitando la
abduccion del mismo, maximizando los movimientos craneo-caudales del fémur durante
la locomocion.

El pie de un ave también es orientativo acerca del habito locomotor. Se
generaliza que las grandes aves asociadas con el medio terrestre a menudo tienen digitos
mas cortos y reduccion en la cantidad de dedos (al menos en las formas mas

especializadas), minimizando el contacto con el suelo (Raikow, 1985). Las aves
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vadeadoras por su parte, se caracterizan por presentar dedos largos, situacion que
aumenta la superficie de contacto con el suelo pantanoso (Storer, 1971; Raikow, 1985).
Algunas de ellas presentan entre los dedos II, Il y IV membranas interdigitales (e.g.,
flamencos y patos), mientras que otras presentan el dedo I muy alargado, no elevado y
en contacto con el sustrato (e.g., garzas) produciendo una mayor superficie de contacto
con el sustrato. Los fororracos presentan tres dedos relativamente cortos (véase capitulo
4) y un dedo I elevado y reducido, un caracter compartido con la mayoria de los
“Gruiformes” y relacionado con los habitos terrestres (Raikow, 1985; del Hoyo et al.,
1996). De esta manera, se las considera tridactilas en el sentido de Raikow (1985). Este
tipo de pie minimiza la friccion con el suelo durante la carrera y no es adecuado para
movilizarse en suelos anegados.

En conclusion, los fororracos poseen atributos morfoldgicos que pueden ser
asociados a una locomociodn cursorial: la pelvis alta y elongada postacetabularmente,
con un antitrochanter muy desarrollado, el tibiotarso y tarsometatarso alargados, el alto
desarrollo de las cristae cnemialis del tibiotarso, tres digitos relativamente cortos
dirigidos hacia adelante y la posicion elevada de un digito que no toma contacto con el
suelo. Esto es concordante con los hallazgos de Tambussi (1997) quien demostrd
mediante andlisis de indices de capacidad atlética (ICA) que algunos fororracos tenian
la misma capacidad cursorial que un avestruz. La cursorialidad en las aves de gran porte
se alcanza a través de zancadas largas, mediante miembros posteriores mds alargados;
mientras que las aves cursoras de menor porte tienen miembros posteriores mas cortos,
pero presentan una mayor frecuencia de zancada (Storer, 1971; Abourachid y Renous,
2000; Gatesy y Biewener, 1991; Picasso, 2010a). Esto muestra que hay una limitante en
el tamafio y secundariamente en la longitud de los miembros. Los grandes tamaios
alcanzados por algunos fororracos y los miembros alargados de los fororracos

permitirian el desarrollo de largas zancadas y, por ende, ser exitosos en la carrera.
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Capitulo 10. Conclusiones finales

“Todo tiene que ver con todo”

Pancho Ibariez

Esta tesis tuvo como eje rector definir el estilo de vida con énfasis en la
capacidad de desplazamiento en tierra y el habito alimentario de los fororracos. Las
descripciones osteoldgicas y las reconstrucciones musculares fueron la base para las
inferencias realizadas. Estos enfoques se complementaron con los andlisis de
morfometria clasica y geométrica y analisis biomecanicos, tanto clasicos como
modernos (e.g., analisis de elementos finitos). Las conclusiones de estos aspectos
especificos se incluyeron en cada uno de los capitulos respectivos.

En el andlisis filogenético efectuado en esta tesis (capitulo 5) no quedan
resueltas las relaciones entre las Neoaves al igual que las relaciones intrafamiliares de
los Phorusrhacidae (véase capitulo 5), dificultando la aplicacién de métodos
comparativos. Entonces, debido a que no se detallan las relaciones ancestro-
descendiente en el contexto de la filogenia aqui presentada y en ausencia de una
caracterizacion confiable de los ancestros, no se evaluo la sefal filogenética mediante
métodos filogenéticos comparativos.

Si bien no fue foco de este trabajo analizar el mdédulo locomotor anterior, la
capacidad de vuelo también es parte del estilo de vida del animal y, por lo tanto, se
incluyen en este capitulo final algunas consideraciones relacionadas con la misma.
Asimismo, en este ultimo capitulo se retune toda la informacién obtenida para interpretar
de manera holistica el rol de los fororracos en los ecosistemas cenozoicos que
integraban. Finalmente, se testean las siete hipotesis que rigieron las investigaciones

realizadas durante los ultimos cinco afos.

10.1. Vuelo

Las teorias mas clasicas respecto al modo de vida de los fororracos proponen
que eran incapaces de volar (Ameghino, 1895; Sinclair y Farr, 1932; Alvarenga y
Hofling, 2003; Alvarenga et al., 2011) en base a las proporciones de sus miembros
anteriores y fundamentalmente por las grandes masas estimadas para la mayoria; otros,
como los fororracos psilopterinos, podrian volar inhdbilmente como lo hacen las chufias

vivientes (Tonni y Tambussi, 1988; Tambussi, 2011; Mourer-Chauvir¢ et al., 2011).
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Para los fororracos de mayores tamafios (Mesembriornithinae, Patagornithinae,
Phorusrhacinae, Physornithinae) su capacidad nula de vuelo es indudable. Sus enormes
masas y la reduccion marcada del miembro anterior lo indican incuestionablemente. En
cambio, la capacidad de vuelo de los Psilopterinae puede ser discutida.

El limite maximo de peso por arriba del cual un ave no puede volar esta
calculado en 12-14 kg o 16 kg segun Pennycuick (1989) y Pennycuick (2007)
respectivamente. De cualquier manera, hay ejemplos que estan fuera de este rango como
Ardeotis kori que alcanza hasta 19 kg (Collar, 1996) y que es capaz de volar. Las
especies de Psilopterus muestran una gama de masa corporal estimada de entre 5 a 9 kg,
un valor ciertamente menor que la masa critica impuesta por el disefio y el peso para las
aves en general. En este sentido, la masa no estaria condicionando la capacidad de vuelo
de estas formas extinguidas. Analizadas las proporciones de los elementos del miembro
anterior se observa que en psilopterinos como P. lemoinei, la longitud total del hiimero
es mayor que la de la ulna, la cual es aproximadamente el doble de la longitud del
carpometacarpo (Tabla 10.1). Tonni y Tambussi (1988) en su trabajo sobre Psilopterus
colzecus resaltan que las proporciones de los elementos de sus alas no son similares a
los de Cariama y Chunga. Tampoco son las mismas que se observan en Psophia
(trompeteros) en la cual himero y cubito son de longitud similar, mientras que el
carpometacarpo es menor a la mitad de la longitud de la ulna. En base al estudio de
proporciones del miembro anterior de P. lemoinei se llega a la misma conclusion. Por lo
tanto, las alas de los psilopterinos presentan una reduccién mas acentuada que en los
trompeteros y las chufias vivientes (Tabla 10.1). Esta situacion no brinda argumentos
inequivocos a favor de la presencia o ausencia de vuelo en los psilopterinos.

El carpometacarpo de Psilopterus es proporcionalmente muy corto, una
caracteristica que comparte con Otis, Chunga, Cariama 'y Psophia (en esta Gltima este
caracter es muy evidente). La ulna en cambio, presenta proporciones similares al
Frailecillo cornudo Fratercula (Alcidae), aunque el carpometacarpo es mas corto. En
los Frailecillos, las alas son muy cortas y el vuelo es hiperbatido.

En las aves, la longitud del hiimero y la ulna se correlacionan fuertemente con la
masa corporal y la longitud del ala (Olmos et al., 1996; Pennicuick, 2007). Nudds et al.
(2007) avanzan sobre este aspecto indicando que en aves con humero o ulna de longitud
similar, las formas alares pueden ser muy diferentes y por lo tanto, también lo serdn sus
capacidades de vuelo. El indice braquial (BI) es la razén entre la longitud del himero y

de la ulna y determina la posicion de la mano cuando el ala esta plegada (Nudds et al.,
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2007). Por esa razon ha sido ampliamente utilizado a fin de evaluar la capacidad de
vuelo en aves extintas (e.g., Chiappe y Walker, 2002). Reiterando, aves con igual BI
pueden tener una morfologia alar externa diferente y en consecuencia, una capacidad de
vuelo distinta (Nudds et al., 2004). El valor de BI calculado para Psilopterus lemoinei
(1,33) es mayor que el de las chufias y Psophia (circa 1) y menor al de Uria (1,38);
todas estas aves vivientes son capaces de volar (Tabla 10.1).

Con los datos expuestos hasta ahora podemos argumentar a favor de una
capacidad voladora existente para los psilopterinos o, dicho de otra manera, no hay
ninguna evidencia taxativamente excluyente. El vuelo obviamente esta limitado por
multiples factores ademas de contar con el disefio Optimo para sostener el mismo. El
despegue, por ejemplo, es condicionante y depende del peso, del tamafio y la potencia
que es capaz de generar el animal. En aves de gran tamafio con alas reducidas, la
potencia minima para el despegue es alta (Pennycuick, 2007). Este seria el caso de los
psilopterinos. Particularmente, P. lemoinei parece haber tenido ambas capacidades
locomotoras: cursorial y voladora, aunque las proporciones entre el ala y el miembro
posterior parecen indicar un uso mucho més acentuado de las patas. Este estilo
locomotor es el que tienen en la actualidad los Otididae o los Cariamidae.

Sin embargo, la ausencia de processi acrocoracoideus y procoracoideus del os
coracoideum, sumada a la reduccion del miembro anterior, indican que el vuelo de los

psilopterinos habria sido ineficaz.

10.2. Locomocion terrestre

Gran cantidad de rasgos anatomicos y funcionales indican que los fororracos
fueron aves terrestres y corredoras, entre ellos la pelvis alta y elongada
postacetabularmente, acompanada de un fuerte desarrollo de la musculatura extensora,
un antitrochanter muy desarrollado, el tibiotarso y tarsometatarso alargados, el alto
desarrollo de las cristae cnemialis del tibiotarso, tres digitos relativamente cortos
dirigidos hacia adelante y la posicion elevada del digito I (véase capitulos 4, 7y 9). Las
masas estimadas para los fororracos (capitulo 6) y los indices de capacidad atlética
calculados por Tambussi (1997) son similares a los valores conocidos para aves
vivientes con capacidad cursora como el fiandu y el avestruz. Incluso en Devincenzia y
Kelenken, fororracos de grandes masas, la morfologia alargada de sus tarsometatarsos
parece indicar que estos animales eran capaces de correr. Particularmente Devincenzia,

cuya masa se estima en ~160 kg, presenta un tarsometatarso de aproximadamente la
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misma longitud que el de Phorusrhacos (~40 cm) aunque mas robusto, indicando menor
agilidad que Phorusrhacos.

Murray y Vickers-Rich (2004) estudiando los Mihirungs (Dromeornithiformes)
australianos concluyen que las grandes masas no imponen limites a la capacidad
cursorial de estas aves. Justamente, en base a los rasgos osteoldgicos y a las
reconstrucciones musculares, sostienen que atn aquellos para los cuales se estimaron
masas de 500 kg eran capaces de correr. En términos osteoldgicos, la robustez del
tarsometatarso del fororraco brasilefio Paraphysornis no difiere en gran medida de la de
Dromornis stirtoni, un mihirung que en propias palabras de Murray y Vickers-Rich
(2004), se habria desplazado de forma tan gracil como una bailarina.

Las grandes masas y el enorme tamafio de ciertos fororracos han sido asociados
clasicamente al concepto de graviportalidad que analizaremos aqui brevemente. El
término graviportal fue introducido por el paleontélogo H. Osborn para hacer referencia
a animales pesados con miembros de segmentos proximales cortos y distales elongados
y de disposicion columnar. Este término fue aplicado luego a varios vertebrados (entre
ellos, las Aves Elefante, las Moas, Diatryma y Brontornis) indistintamente como una
caracterizacion postural o como un modo de locomocion (Tambussi et al., 2010),
seguramente en asociacion a que animales pesados son de andar lento. Sin embargo, es
conveniente restringir el uso de este término como descriptor del modo de andar o
postura de las aves (Tambussi et al., 2010) en tanto ninguno de los caracteres usados
originalmente para definir graviportalidad estan presentes o son de muy amplia
distribucion en las aves. Por ejemplo, la disposicion columnar de los miembros con el
fémur ubicado verticalmente (ausente en todas las aves), la marcada robustez de los
huesos (un caracter compartido por diversas aves, Habib y Ruff, 2008) y la amplia
divaricacion de los dedos que esta presente tanto en aves terrestres como arboricolas e
incluso rapaces. En suma, no hay ni ha habido aves graviportales en ninguna de sus
acepciones.

Entre los fororracos, Paraphysornis brasiliensis -con un tarsometatarso corto,
robusto y con alto grado de divaricacion de las trocleas sumado a una masa total de
hasta 180 kg (Alvarenga y Hofling, 2003)- es uno de los ejemplos mas habituales de
graviportalidad en el sentido tradicional. Ciertamente es un ave terrestre, pero debido a
que no se conoce su pelvis no puede establecerse con confiabilidad su estilo locomotor

ni postural.
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10.3. Relacion depredador-presa y el comportamiento depredador de los
fororracos

De acuerdo al estudio realizado en esta tesis, parece indiscutible que los
fororracos eran carnivoros depredadores. En lineas generales, la adquisicion de energia
a través del alimento es vital para un organismo, un aspecto relacionado con la
capacidad de elegir y poder capturar una presa determinada. Las interacciones entre los
integrantes del ecosistema influyen obviamente en la disponibilidad de presas que
puedan ser capturadas con éxito por el depredador. Incluso las condiciones ambientales
limitan las presas disponibles para los depredadores y sus competidores (Ferry-Graham
et al., 2002). Tanto es asi que en esta interaccion la relacion depredador-presa y la tasa
de crecimiento de una poblacion -la del depredador o la de la presa- influye sobre la
otra.

Existen una serie de filtros que eliminan las posibles presas y determinan qué
organismo puede y va a comer el depredador. Un depredador debe ser capaz de
encontrar una presa potencial mediante un mecanismo de busqueda adecuado. Debe ser
capaz de detectar la presa mediante su vision, oido u otras habilidades sensoriales. Debe
reconocer la presa como un item adecuado para comer en dependencia de su experiencia
(Orians, 1971; Ferry-Graham et al., 2002) y debe decidir atacar a la presa, basado en
una evaluacion del valor de la energia de la presa y los costes de manipulacion.
Finalmente, el depredador debe poseer la capacidad de subyugar con éxito a la presa. En
suma, deteccion, seleccion y captura son tres factores condicionantes que se ponen en
juego durante la alimentacion del depredador.

En los depredadores, la masa corporal esta fuertemente ligada a la seleccion de
la presa: cuanto mayor sea el depredador, mayor podré ser el tamafo de sus presas
potenciales. Los depredadores solitarios tienden a cazar y matar presas de su propio
tamafio o menores, pero los depredadores grupales pueden acceder a presas de mucho
mayor tamafo (e.g., lobos, leones y hienas). Esto esté relacionado con la vulnerabilidad
del depredador a cualquier estrategia defensiva adoptada por la presa (que puede ser
mas perjudicial cuanto mayor sea su tamafio) (Meers, 2002).

La fuerza de mordida también limita el tamafio o la masa de la posible presa:
mayores fuerzas de mordida permiten acceder a mayores tamafios de presa. Ademas, la
fuerza de mordida tiene fuerte influencia sobre las estrategias depredadoras: un
depredador debe poder discernir qué presa es capaz de matar mediante la mordida

(Meers, 2002) o si requerira de alguna otra estrategia (e.g., utilizar sus miembros). Sin
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embargo, la fuerza de mordida por si sola no permite inferir inequivocamente si un
animal es depredador o carrofiero (Meers, 2002). Aun altos valores de fuerza de
mordida como los obtenidos en esta tesis no son indicadores indiscutibles de
depredacion. Las presas disponibles dependen de las relaciones de masa y del
comportamiento tanto del depredador como de la presa, con la fuerza de mordida
jugando un papel secundario (Meers, 2002).

Las aves tienen altas tasas metabolicas, que implica como correlato que la
ingestion de alimento debe ser alta (Orians, 1971) y que el tiempo dedicado al forrajeo
(i.e., busqueda del alimento sensu Zweers et al, 1994) debe ser el minimo posible. En el
caso de las aves depredadoras actuales (e.g. aguilas, halcones y lechuzas), el vuelo
activo las habilita a recorrer amplias zonas en busca de alimento. Las aves carrofieras
son capaces de volar invirtiendo mucho tiempo en la busqueda de caddveres, pero
empleando la menor cantidad de energia posible a través de vuelos planeados
aprovechando las corrientes térmicas. Un ave carnivora terrestre como un fororraco no
cuenta con ninguna de estas estrategias.

Los fororracos presentan un complejo apendicular posterior indudablemente
adaptado para la carrera. En términos de habito de vida, esto indica una técnica de
deteccion del alimento caminando y una técnica de captura basaba en la persecucion
activa de las presas. Esta tlltima evidenciada por una alta capacidad de maniobrabilidad
que los faculta para poder perseguir de forma prolongada a sus presas e incluso
seguirlas mediante movimientos esquivos.

La obtencion del alimento en los fororracos implica que la presa debe ser
inmovilizada para luego ser destrozada, deglutida y digerida. Segun los anélisis
biomecanicos del craneo, las presas eran principalmente abatidas mediante picotazos
verticales bien dirigidos a modo de hachazos. Dependiendo del tamafio de la presa o la
efectividad durante la captura, se requiere la repeticion de mas o menos golpes. La
inmovilizacidn total de la presa podria ocurrir en la boca del animal. Los valores altos
de fuerza de mordidas calculadas para los fororracos mayores, asi como el sistema
muscular de cierre mandibular disefiado para favorecer la fuerza, compensarian el
accionar de la presa evitando que se produjesen altas concentraciones de stress en el
pico. Ante la presa dominada o muerta, puede suponerse la participacion de las patas
para presionar la presa contra el suelo y comenzar el desmembramiento, tal como es el
accionar que utilizan actualmente las aves rapaces y las chufias. Muchas aves actuales

carnivoras tragan animales enteros y regurgitan las porciones no digeribles (huesos,
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pelos, etc) en conjuntos denominados egagropilas. No hay registro de produccion de
estas estructuras en las chufas y aunque la asignacion de egagropilas a un productor
extinguido es muy cuestionable, Nasif et al., (2009) sostienen explicitamente que los
forrracos podrian ser productores de las mismas.

Presas de mayor tamafio requerian un mayor tiempo de procesado. Como se
menciono previamente, las caracteristicas del pico, alto y terminado en gancho de los
fororracos resulta muy resistente a fuerzas dirigidas caudalmente y por lo tanto son
adecuados para desgarrar pedazos de musculo de sus presas.

De acuerdo al estudio realizado en esta tesis, parece indiscutible que los
fororracos eran depredadores activos y que perseguian y mataban a sus presas a
picotazos. Pero ;cudles eran sus posibles presas? Marshall (1994) propuso que los
ungulados nativos (como Typotheria o Litopterna) serian la presa predilecta de los
fororracos. Murray y Vickers-Rich (2004) establecen que los Notoungulata, si bien muy
diversos, habrian sido herbivoros de seleccion k y por lo tanto, no habrian sido muy
abundantes y las formas mas grandes habrian sido demasiado masivas para los
fororracos. Proponen entonces que los fororracos depredaban roedores hystricomorfos,
muy diversificados en el Mioceno temprano. Blanco y Jones (2005) proponen que
Mesembriornis habria ocupado un nicho particular: se alimentaba de médula de los
huesos a la cual accederia rompiendo los huesos por medio de patadas o pisotones, €
incluso se ha llegado a postular que estas formas utilizaban sus fuertes miembros para
romper corazas de mulitas y gliptodontes (Blanco y Jones, 2005; Blanco et al., 2009).
Tonni y Noriega (1998) propusieron que esta especie podria haber sido carrofiera y
competido con otras aves carrofieras como Dryornis pampeanus.

Como fuese mencionado previamente, tanto el tamafio del depredador como de
la presa representan factores criticos al momento de evaluar posibles relaciones
depredador-presa. En esta tesis, se discriminaron tres tamafos de fororracos: (1)
fororracos pequefios, donde se incluye a los Psilopterinae con una altura hasta el dorso
de entre 38 y 60 cm y una masa que no superaba los 15 kg; (2) fororracos medianos con
una altura de 70-75 cm hasta el dorso y una masa corporal de entre 15 y 40 kg, incluyen
a los Patagornithinae y al Taxén nuevo A y (3) fororracos grandes-gigantes que
superaban la altura de 75 cm hasta el dorso y la masa corporal de 40 kg, incluyen a
Mesembriornis milneedwardsi, a los Phorusrhacinae y Physornithinae. En pocas de las
localidades donde se han encontrado fororracos se evidencia la coexistencia de los tres

tamafios, pero siempre hay al menos dos (figura 2.3) (véase mas adelante).
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La morfologia del pico de los fororracos y el alto valor de stress calculado para
esfuerzos laterales parecen indicar que presas de gran tamafio podrian ser perjudiciales.
En tanto las aves no pueden utilizar los miembros anteriores para manipular sus presas y
solo dependen del accionar de la cabeza, cuello y patas, puede inferirse que los
fororracos consumian presas de menor tamafio que ellos mismos. Parece evidente que
estaba planteada una reparticion de nichos respecto al tamafo de las presas entre
fororracos de diferentes tallas. Las presas mas pequefias como los roedores podrian ser
devoradas por los psilopterinos; los mamiferos de masa de hasta 10 o 20 kg estarian al
alcance de los patagornitinos mientras que los de mayor masa y talla serian posibles
presas de los mesembriornitinos y forusrracinos (Figura 10.1) que probablemente
podrian perseguir y matar animales como Theosodon de 100-130 kg (Cassini, 2011).
Formas de kilaje superior a 130 kg, como los Toxodontidae o los Homalodotheriidae
(Cassini, 2011; Vizcaino et al., 2010) probablemente eran inaccesibles a los fororracos.

Por dar un ejemplo, la fauna del Santacrucense de la Formacion Santa Cruz
(Mioceno temprano tardio) estaba compuesta por una gran cantidad de mamiferos con
masas de 0,16 kg hasta mas de 1000 kg (Cassini, 2011; Vizcaino et al., 2010). De estos
mamiferos, muchos presentan menos de 10 kg de peso, en menor proporcion entre 10 y
100 y las mayores a 100 kg representan solo el 15% de la diversidad de mamiferos
(Vizcaino et al., 2010). De todos ellos descartamos como posibles presas de los
fororracos a los Glyptodontidae (por ser animales acorazados grandes) y los
Borhyenidae de 20 kg (por ser mamiferos carnivoros), quedando igualmente un abanico
enorme de presas potenciales: los animales menores a 10 kg serian presa de
Psilopterinae y Patagornithinae (tamafos 1 y 2), mientras que las formas de mas de 10

kg serian presa de los Phorusrhacinae (tamafo 3).

10.4. Ecomorfos

Los analisis ecomorfologicos y biomecanicos brindan herramientas ttiles a los
efectos de identificar ecomorfos e inferir nichos (Ibafiez, 2006). Un ecomorfo es un
constructo de un objeto bioldgico independiente de su origen sistematico, pero de
acuerdo a la relacion con pardmetros ambientales. Cualquier estudio ecomorfoldgico
tiene como fin ultimo discriminar nichos especificos dentro de los habitats en base a
rasgos como alimentacion, locomocion o cualquier otra caracteristica que se refleje en la

morfologia. En otras palabras, la morfologia define el nicho (Keast, 1970).
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En el caso particular de los fororracos, Tonni (1977) reconoci6 tres ecomorfos
de acuerdo a su locomocion y hébito tréfico: graviportales carroneros, depredadores
cursores con limitada capacidad de vuelo y depredadores cursores con nula capacidad
de vuelo. Tambussi (1997) restringi6 estos tres ecomorfos a solo dos: graviportales
carrofieros y depredadores cursores con limitada o nula capacidad de vuelo. Luego,
Tonni y Noriega (1998) establecieron que estos tipos adaptativos no habrian sido
excluyentes, sino mas bien complementarios dentro del papel de consumidores
primarios de las cadenas tréficas del Cenozoico.

La evidencia morfo-funcional analizada en esta tesis no permite la
discriminacion de ecomorfos aunque si de dos patrones morfologicos tanto para el
craneo como para la pelvis: el tipo “psilopterino” y el tipo “terror bird”. Sin embargo,
estos dos morfotipos habrian tenido un funcionamiento muy similar. Si bien el tipo
“terror bird” parece una especializacion evolutiva en el sentido de Ferry-Graham et al.
(2002), la forma y funciéon de ambos complejos (trofico y apendicular) evidencian que
las facultades de ambos morfotipos eran golpear con el pico y correr respectivamente,
por lo cual se infiere que el rol bioldgico final es la adaptacion a un tipo de caceria muy
particular, persiguiendo y matando a picotazos. En otras palabras, todos los fororracos
son similares desde el punto de vista ecomorfolégico y desempenaban el papel de
activos depredadores cursoriales.

Ademas, la evidencia encontrada aqui no permite establecer con certeza que los
fororracos de portes gigantes hayan sido incapaces de correr o que fueran carrofieros.

Es evidente que los ecomorfos son constructos subjetivos y la adicién de nuevos
rasgos contribuira a la delimitacioén o eliminacion de los mismos. Por ejemplo, teniendo
en cuenta las caracteristicas del médulo locomotor anterior estaria incorpordndose una
variable, la capacidad de vuelo, ligada al desarrollo diferencial de este modulo. En este
caso, muy posiblemente Psilopterus bachmanni 'y P. lemoinei se diferenciarian
ecomorfoldgicamente de los fororracos sin la capacidad de desplazamiento en el aire.
Asimismo, la masa corporal y su relacion con el tamafio de las presas potenciales podria

ser otro criterio que permita discriminar depredadores pequefios, medianos y grandes.

10.5. Los fororracos y la division de nichos tréficos
Un hecho que merece ser destacado acerca de los hallazgos de fororracos
(Figura 2.3) es que en practicamente todos los yacimientos aparece mas de una especie

y, en particular, se asocian fororracos grandes (tamafio 3) con fororracos pequefios o
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medianos (tamafio 1 y 2). Por lo tanto puede pensarse como probable una particion de
los nichos carnivoros que afecte, por ejemplo, los tamafios de las presas blanco.

Es sabido que las aves presentan comportamientos muy dispares en tierra y aire.
En el aire, las aves mas pequeiias (e.g., Passeriformes) se atreven a enfrentar aves de
mucho mayor porte que ellas (e.g., Polyborus). En tierra en cambio, el predominio lo
ejercen las aves voladoras mas grandes y que se alimentan primero, tal como ocurre con
el jote real, el jote de cabeza negra y el jote de cabeza roja en las Yungas y con los
albatros y petreles, skuas y gaviotas en la Antartida. Sin embargo, no se conocen
ecosistemas actuales donde aves terrestres se disputen el alimento y por lo tanto estos
ejemplos no son completamente comparables.

Dos escenarios parecen plausibles:

(1) en el cual los fororracos mas grandes mataban a las presas, comian hasta
saciarse y abandonaban el resto que era aprovechado a su vez por los fororracos de
mediano porte y por ultimo los mas pequefios. Sin embargo, los fororracos medianos y
pequetios también eran capaces de matar y perseguir sus propias presas de mediano y
pequefio porte. Inferir un habito depredador para Psilopterus estd robustamente
sustentado por todos los analisis realizados aunque puede suponerse que también se
haya comportado como un oportunista. Depredadores y oportunistas es el rol de algunas
aves rapaces vivientes.

(2) en el cual los fororracos depredaran presas de diversos tamafios y los
forrracos gigantes (tamafo 3) como Phorusrhacos o Kelenken eran kleptoparasitos
aprovechando las presas subyugadas por fororracos de menor tamafio como los
Patagornithinae o que éste a su vez también lo fuera aprovechandose y robandole presas
a los Psilopterinae.

No hay evidencias como para seleccionar uno u otro escenario.

10.6. Contraste de hipotesis

Cuando fue elaborado este proyecto se pretendi6 contrastar siete hipdtesis que
rigieron cada una de las acciones que se llevaron a cabo, la seleccion de las
metodologias a aplicar y el recorte que se iba a realizar del conjunto a analizar.
Asimismo y como toda investigacion cientifica estd enmarcada en determinados marcos
teoricos y parte de supuestos mas o menos explicitos. En este caso, se asumi6 que forma

y funcién son dos dimensiones inseparables de los rasgos fenotipicos del animal que
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conforman el complejo forma-funcion. El analisis de este complejo da cuenta del estilo
de vida del animal, es decir, de su facultad y rol biolégico.

Para determinar este significado biologico se eligio testear las hipotesis
enunciadas con datos provenientes de la morfologia funcional y biomecanicos en un
contexto filogenético apropiado. Luego se confrontaron los factores ambientales y
espaciales en los que se habrian desarrollado los atributos estudiados para inferir
finalmente la historia morfoldgica de un rasgo determinado en un linaje.

A continuacion, se desarrolla cada una de ellas.

HI. Los Phorusrhacidae exhiben tres patrones morfologicos dados por el desarrollo
diferencial muscular y oseo del craneo y del complejo apendicular posterior.

El estudio aqui realizado permite rechazar esta hipotesis. Los fororracos exhiben
solamente dos patrones morfoldgicos osteologicos. El morfotipo I (tipo “psilopterino”)
incluye fororracos pequefios y medianos (Psilopterinae y Mesembriornithinae), con
ausencia de movilidad palatal en el craneo y pelvis relativamente ancha, mientras que el
morfotipo II (tipo “terror bird”) incluye formas medianas y grandes (Patagornithinae,
Phorusrhacinae y posiblemente Physornithinae), con inmovilidad palatal y ausencia de
zona flexoria craniofascialis y pelvis muy angostas. No parece haber diferencias

sustanciales en los patrones musculares.

H?2. Los patrones morfologicos y funcionales encontrados se corresponden con aquellos
de aves de reconocidos habitos carnivoros.

La hipotesis se rechaza. Si bien la forma del craneo de un fororraco es
concordante con la de un ave carnivora, su funcionamiento exhibe total pérdida de la
capacidad quinética y por lo tanto, el patron funcional es diferente al de un ave
carnivora actual como los halcones o los buhos. Desde un punto de vista funcional esta

mas cerca de las chufias que muestran evidencia de inmovilizacion palatal.

H3. Los Phorusrhacinae, Patagornithinae, Mesembriornithinae y Psilopterinae son
capaces de desarrollar desplazamientos veloces tipicos de aves cursoriales y
depredadoras.

La hipétesis se acepta. El complejo apendicular posterior de los fororracos
presenta similitudes morfo-funcionales con aves terrestres. Mientras que el miembro

refleja una morfologia de ave terrestre caminadora capaz de correr (e.g., Otididae), la
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pelvis presenta una morfologia que se asemeja a la de aves con capacidad cursora, como

Rhea y Dromaius. Esto les permitiria perseguir presas de forma activa.

H4. La graviportalidad se restringe a Phorusrhacidae de masas corporales grandes
(mayores a 200 kg.) y habitos necrofagos.

La hipotesis no puede ser testeada. Ya fue discutido que la graviportalidad no es
un término aplicable a las aves. En este sentido, la hipotesis debe ser rechazada.
Entendiendo que fue formulada bajo el concepto clasico de graviportalidad, podemos
hacer algunas consideraciones. En ningun caso se obtuvieron masas mayores a los 160
kilos para ningun fororraco (e.g. Devicenzia o Paraphysornis de unos 180 kg sensu
Alvarenga y Hofling, 2003), pero atn asi pueden ser consideradas aves de gran porte y
caminadoras, quizas menos agiles aunque no incapaces de correr. La posibilidad de que
pudieran desarrollar habitos necréfagos no pudo ser contrastada por ninguna de las

metodologias aqui aplicadas.

H5. En ningun momento del Cenozoico ni en ningun lugar se verifica la coexistencia de
los tres ecomorfos propuestos por Tonni (1977).

La hipétesis se rechaza. En esta tesis se postula que los fororracos pertenecen a
un unico ecomorfo. Sin embargo, es destacable la existencia de fororracos de distintos
tamafios coexistiendo en el espacio y en el tiempo. Esto podria indicar que habia una

segregacion de tamafio de presa por parte de fororracos de diferentes tamafios.

H6. Los Phorusrhacidae muestran una tendencia al incremento de tamario y a la
terrestrialidad.

La hipotesis se acepta. Todas los fororracos eran aves terrestres y en su mayoria,
incapaces de volar. Muestran una amplia gama de tamafios, desde animales de 5 kg
hasta 180 kg y varias subfamilias han alcanzado grandes tamafios (e.g.,
Mesembriornithinae, Phorusrhacinae y Physornithinae). Incluso los linajes con
representantes mas pequefios, los Psilopterinae, incluyen especies de mayor talla
incapaces de volar (e.g., Procariama). Esto denota la tendencia intrafamiliar a alcanzar

grandes tallas, la cual podria haberse dado de forma paralela en varios taxones.

H?7. Solo los Phorusrhacinae habrian sido capaces de manipular presas del tamario del

mamifero Paedotherium.
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La hipétesis se rechaza. La manipulacion implica varios fenomenos como la
matanza, desmembramiento y deglucion de las partes. Animales como Paedotherium
(~4 kg), que presentaban el tamano de una mara patagonica, serian accesibles y
facilmente manipulables por fororracos de la talla de Mesembriornis, Patagornithinae y
Phorusrhacinae. Los Phorusrhacinae, en particular, quizas tendrian acceso a presas

mucho mayores (~100 kg).
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Perspectivas

Durante el desarrollo de estas tesis se han subrayado algunas dificultades
especificas y cuestiones pendientes surgidas en el transcurso de las distintas etapas de
investigacion; dificultades y cuestiones que dejan abiertas posibles vias de continuacion
para futuras investigaciones. Asimismo, a partir de los resultados alcanzados es posible
identificar otras posibles lineas de investigacion que complementaran y fortaleceran el
conocimiento de la paleobiologia, evolucion y sistematica de los fororracos. Se resumen

a continuacion las mas significativas:

1) Los estudios de la musculatura mandibular y apendicular de Cariamidae
permitiran ajustar las reconstrucciones musculares realizadas en esta tesis y
realizar un analisis biomecanico profundo de la contribucidon de cada musculo
del complejo apendicular posterior a la velocidad o a la fuerza.

2) Un andlisis en profundidad del complejo apendicular de Paraphysornis
brasiliensis, cuyo material original no pudo ser abordado en profundidad durante
el transcurso de esta tesis, permitira establecer si era efectivamente capaz de
moverse agilmente.

3) Realizar analisis de elementos finitos en ambos morfotipos craneanos permitira
establecer si existen diferencias en el comportamiento mecanico de los distintos
tipos de craneos.

4) Realizar un anélisis descriptivo y biomecanico del complejo apendicular anterior
permitira establecer las capacidades de vuelo de las diferentes especies de
Psilopterinae.

5) La base de datos osteologica obtenida en esta tesis permitira realizar un analisis
filogenético intrafamiliar de los fororracos y estudiar la evolucion y
diversificacion de los Phorusrhacidae.

6) Estudiar mediante tomografias computadas el endocraneo de los fororracos (e.g.,
cerebro y oido) permitird establecer sus capacidades somato-sensoriales.

7) De la misma manera, la estimacion de volumen ocular a través de los anillos
escleroticos y reconstrucciones del nervio oftdlmico permitira evaluar las

capacidades visuales de los Phorusrhacidae.
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8) Estudiar la interaccion de los Phorusrhacidae con otras aves fosiles con las que
cohabitaron (e.g., Cariamidae, Accipitridae, Falconidae) a fin de elucidar en

profundidad las diversas interacciones depredador-presa y subdivision de nichos.
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Figuras Capitulo 1

Figura 1.1. Concepcion popular de los fororracos como “terror birds”. A-B,
Phorusrhacos; C, Andalgalornis. A, ilustracion realizada por C. Knight, tomado de
Lucas, 1901; B, ilustracion realizada por K. Taylor (reproducido con permiso); C,
ilustracion realizada por B. Dalzell, tomada de Marshall, 1978.
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Figura 2.1. Brontornis burmeisteri. A, MLP 20-111, os quadratum en vista craneal,
caudal y distal. B-G, elementos del miembro posterior; B, MLP 20-88, fémur y
tibiotarso izquierdos; C, MLP 20-90, fibula izquierda; D, MLP 20-91, tarsometatarso
izquierdo; E, MLP 20-574, 20-575 y 20-580, falanges 1, 2 y 3 del dedo III; F, FM-
P15309, extremo distal de fémur izquierdo en vista craneal y distal; G, FM-P15259,
tarsometatarso izquierdo.
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Figura 2.2. Distribucion estratigrafica de los Phorusrhacidae.
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Figura 2.4. Modulos locomotores en aves. A, ubicacion; B, diversidad locomotora
aviana como resultado de la diferenciacion en el desarrollo de los diferentes modulos
locomotores. Modificado de Gatesy y Dial (1996).
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Figura 4.1. (Pagina anterior) Craneo de fororraco. A, vista lateral; B, vista dorsal; C,
vista ventral; D, vista caudal. Abreviaturas: aj, arcus jugalis; b, os basisphenoidale; ca,
coanas; cns, crista nuchalis sagitalis; ent, crista nucalis transversa; co, condylus
occipitalis; ct, crista temporalis; fm, foramen magnum; fp, fenestra palatalis; fro, ossa
frontalis; fs, fossa subtemporalis; ft, fossa temporalis; lac, os lacrimale; lat, os
laterosphenoidale; I, os lacrimale communicans; mx, os maxillare; n, narinas; na, os
nasale; pa, os palatinum; par, ossa parietalis; pc, prominentia cerebellaris; pmp,
processus maxillopalatinus; pmx, os premaxillare; po, processus postorbitalis; pp,
processus paraoccipitalis; ppm, processus parasphenoidalis medialis; ps, processus
suprameaticus; pt, os pterygoideum; pz, processus zygomaticus; q, os quadratum; rl,
rama descendente del os lacrimale; si, septum interorbitale; sna, septum nasi osseum;
VO, vomer.
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Figura 4.2. Mandibula de fororraco. A, vista lateral; B, vista dorsal; C, vista ventral; D,
vista caudal. Abreviaturas: cc, cotyla caudalis; cl, cotyla lateralis; em, cotyla medialis,
faq, fossa articularis quadratica; fe, fossa caudalis; fma, fenestra mandibulae; pc,
processus coronoideus; plm, processus lateralis mandibulae; pmm, processus medialis
mandibulae; pr, processus retroarticularis; ym, rami mandibulae; sm, symphysis
mandibularis.
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Figura 4.3. (Pagina siguiente) Region occipital de los Phorusrhacidae. A, Psilopterus
lemoinei AMNH 9257; B, Procariama simplex MACN Pv 8225; C, Andalgalornis
steulleti FM-P14357; D, Tax6n nuevo A MMP5050. Abreviaturas: ent, crista nucalis
transversa; co, condylus occipitalis; fh, foramen nervus hypoglossi; fm, foramen
magnum;, fp, fossa parabasalis; tv, foramen nervus vagi; oce, ostium canalis carotici,
pc, prominentia cerebelaris; pp, processus paraoccipitalis, ppm, processi
parasphenoidalis medialis; voe, foramen vena occipitalis externa. Escala = lcm.

220



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 4

221



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 4

Figura 4.4. Processi basipterygoideus. A, Psilopterus lemoinei AMNH 9257; B,
Patagornis marshi MLP 20-122; C, Taxén nuevo A MMP5050. Abreviaturas: aj, arcus
jugalis; b, os basiesfenoidale; co, condylus occipitalis; lat, os laterosphenoidale; pbt,
processus basipterygoideus; pa, os palatinum; po, processus postorbitalis; ppm,
processus parasphenoidalis medialis; pt, os pterygoideum; pz, processus zygomaticus;
q, os quadratums; rs, rostrum parasphenoidalis. Escala = 1cm.

Figura 4.5. (Pagina siguiente) Region otica de Psilopterus lemoinei AMNH 9257. A,
vista ventral del neurocraneo; B, detalle de la zona oética en vista ventral; C, detalle de la
zona Otica en vista ventrolateral. Abreviaturas: b, os basiesfenoidale; co, condylus
occipitalis; eqo, cotyla quadratica otici; cqs, cotyla quadratica squamosi; fv, fenestra
vestibularis; fc, fenestra cochelaris; fu, foramen nervus ophthalmicus; fv,.3, foramen
maxillomandibularis; fyy, foramen nervus facialis; pbt, processus basipterygoideus;
Po, processus postorbitalis; pp, processus paraoccipitalis; ppm, processus
parasphenoidalis medialis; ps, processus suprameaticus; pz, processus zygomaticus; rc,
recessus columellae; rtd, recesus tympanicus dorsalis; rtr, recessus tympanicus
rostralis. Escala = lcm.
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Figura 4.6. Zona flexoria craniofascialis. A, Cariama cristata MACN 3717a; B,
Psilopterus lemoinei AMNH 9257; C, Taxon nuevo A MMP5050; D, Patagornis
marshi BMNH-AS516. Abreviaturas: zfc, zona flexoria craniofascialis. No a escala.
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Figura 4.7. Detalle de las zonae flexoria en corte lateral de un Phorusrhacidae
obtenidos a partir de cortes tomograficos: Modelo de Andalgalornis steulleti FM-
P14357 construido a partir de tomografias computadas en vista dorsal, ventral y lateral
izquierda. En marrdn claro se observa el hueso, mientras que el color azulado marca las
zonas donde el material estd reconstruido. A, zona flexoria palatina; B, zona flexoria
craniofascialis; C, zona flexoria arcus jugalis; D, contacto entre el os lacrimale y el
arcus jugalis. Escala =10 cm.
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Figura 4.8. Region orbital de los Phorusrhacidae. A, Psilopterus lemoinei AMNH
9257; B, Taxén nuevo A MMP5050. Abreviaturas: aj, arcus jugalis; as, Annulus
ossicularis sclerae; cnt, crista nucalis transversa; fo, fontanela orbitocraneana; fs,
fossa subtemporalis; ft, fossa temporalis; fi1, foramen nervus ophthalmicus; fy,.3,
foramen maxillomandibularis; n, narinas; oe, os ectethmoidale; om, os mesethmoidale;
pmp, processus maxillopalatinus; po, processus postorbitalis; pp, processus
paraoccipitalis; ps, processus suprameaticus; pz, processus zygomaticus; si, septum

interorbitale; sno, sulcus nervus olfactorii; zfc, zona flexoria craniofascialis. No a
escala.

Figura 4.9. Annulus ossicularis sclerae de Taxén nuevo A MMP 5050. A, annulus

ossicularis sclerae izquierdo; B, esquema. Abreviaturas: i, interlocking plates; o,
overplates; u, underplates. Escala =1 cm.
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Figura 4.10. Os lacrimale y os lacrimale communicans de los Phorusrhacidae. A-B,
Taxon nuevo A MMP 5050. A, vista lateral del os lacrimale y os lacrimale
communicans; B, vista medial del os lacrimale communicans; C, Andalgalornis steulleti
FM-P14357, os lacrimale y os lacrimale communicans fusionados. Abreviaturas: aj,
arcus jugalis; fma, fenestra mandibularis; lc, os lacrimale communicans; n, narinas
pmp, processus maxillopalatinus; po, processus postorbitalis; psl, processus
supraorbitalis del os lacrimale; rl, rama descendente del os lacrimale; si, septum
interorbitale. Escala =1 cm.
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Figura 4.11. Ilustracion esquematica del pico (columna izquierda) y paladar (columna
derecha) de A y E, Psophia crepitans; By F, Chunga burmeisteri; C,Dy G,
Psilopterus lemoinei. Los dibujos C, D, G estan basados en los materiales YMP-
PU15402, AMNH 9257 y MPM-PV3649 respectivamente. Abreviaturas: aj, arcus
jugalis; lac, os lacrimale; mx, os maxillare; n, nares; na, os nasale; pa, os palatinum;
pmp, processus maxillopalatinus; pmx, os premaxillare; rlac, descending ramus of the
os lacrimale; osu, os lacrimale communicans; vo, vomer; zfj, zona flexoria arcus
jugale; zfp, zona flexoria palatina. Escala = 1 cm. Tomada de Degrange y Tambussi

(2011).
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Figura 4.12. Estructura interna del pico de Andalgalornis steulleti FM-P14357. A,
Vista lateral izquierda indicando los planos de corte transversales 1-3 y el plano
horizontal 4; B, secciones 1-3; C, estructura interna observada a través del plano de
corte 4, indicando la ubicacion del plano de corte vertical 5; D, corte del craneo
utilizando el plano 5. Escala =10 cm.
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Figura 4.13. Estructura interna del pico de Psilopterus lemoinei MPM-PV3649. A,
vista lateral derecha; B, vista craneal; C, detalle de las trabéculas internas (flechas).
Escala=1 cm. C no a escala. Modificada de Degrange y Tambussi (2011).
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Figura 4.14. Ossa palati de Taxon nuevo A MMP 5050. Abreviaturas: aj, arcus
jugalis; ca, coanas; crl, crista lateralis; erm, crista medialis; cpt, proceso del os
pterygoideum de articulacion con los processi basipterygoideus del os basisphenoidale;
fv, fossa ventralis; pa, os palatinum; pbt, processus basipterygoideus; pmp, processus
maxillopalatinus; pt, os pterygoideum; q, os quadratum; vo, vomer. Escala =1 cm.

Figura 4.15. (Pagina siguiente) Os quadratum de los Phorusrhacidae. A, Psilopterus
lemoinei YPM-PU15402, vistas medial, lateral, caudal, craneal, distal y proximal; B,
Psilopterus bachmanni YPM-PU15904, vista distal; C, Procariama simplex FM-
P14353, vista distal; D, Patagornis marshi BMNH-AS516, vistas lateral, medial, caudal,
distal y craneal; E, Andalgalornis steulleti FM-P14357, vistas medial y lateral.
Abreviaturas: cc, condylus caudalis; cl, condylus lateralis; cm, condylus medialis; co,
capitulum oticum; coq, corpus ossa quadrati; cp, condylus pterygoideus; cq, cotyla
quadratojugalis; cs, capitulum squamosum; fp, foramen pneumaticum; 11, incisura
intercapitularis; pm, processus mandibularis; por, processus orbitalis; pot, processus
oticus. Escala=1 cm.
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Figura 4.16. Extremo caudal de la hemimandibula derecha de Psilopterus lemoinei
YPM-PU15402. A, vista lateral derecha; B, vista dorsal; C, vista caudal. Abreviaturas:
cc, cotyla caudalis; cl, cotyla lateralis; cm, cotyla medialis; fc, fossa caudalis; fma,
fenestra mandibulae; pc, processus coronoideus; plm, processus lateralis mandibulae;
pmm, processus medialis mandibulae; pr, processus retroarticularis. Escala=1 cm.
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p fip

Figura 4.17. Pelvis de fororracos. A, Taxén nuevo A MMP 5050, vista lateral
izquierda; B, Andalgalornis steulleti FM-P14357, vista lateral derecha. Abreviaturas:
ac, acetabulum; api, ala preacetabularis ilii; at, antitrochanter; edi, crista
dorsolateralis ilii; cid, crista iliaca dorsalis; est, crista supratrochanterica; fi, foramen
ilioischiadicum; fid, fossa iliaca dorsalis; fip, fenestra ischiopubica; fo, foramen
obturatum; lii, lamina infracristalis ilii; p, pubis; pdi, plataforma dorsal iliaca; pob,
processus obturatorius; pti, processus terminalis ischii; sat, sulcus antitrochantericus;
sdi, spina dorsolateralis ilii; sy, synsacrum; syi, synchondrosis ilioischiadica. Escala =
1 cm.
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Figura 4.18. Proceso (flecha) ubicado sobre el margen caudal del foramen
ilioischiadicum. A, Psilopterus lemoinei AMNH 9257, vista lateral derecha; B, Taxon
nuevo A MMP 5050, vista lateral izquierda; C, Patagornis marshi BMNH-A516, vista
lateral derecha. Abreviaturas: ac, acetabulum; at, antitrochanter; cst, crista
supratrochanterica; fi, foramen ilioischiadicum; fo, foramen obturatum; pob, processus
obturatorius. No a escala.

Figura 4.19. Comparacion de la pelvis de algunos Phorusrhacidae con Cariamidae. A,
Cariama cristata AMNH 8604, vista lateral derecha; B, Psilopterus lemoinei AMNH
9257, vista lateral derecha; C, Taxén nuevo A MMP 5050, vista lateral izquierda; D,
Andalgalornis steulleti FM-P14357, vista lateral derecha. Escala =1 cm.
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Figura 4.20. Extremo distal de tibiotarso en vista craneal. A, Psilopterus lemoinei
MPM-PV3650, tibiotarso derecho; Procariama simplex FM-P14525, tibiotarso
izquierdo; Patagornis marshi AMNH 9254, tibiotarso izquierdo; Mesembriornis
milneedwardsi MACN Pv 5944, tibiotarso izquierdo. Abreviaturas: ce, canalis
extensorius; cl, condylus lateralis; em, condylus medialis; ii, incisura intercondylaris,
1d, labio distal; pos, pons supratendineus; se, sulcus extensorius; tub, tubérculo. Escala
=1cm.
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Figura 4.21. Fibula de Phorusrhacidae. A, Psilopterus lemoinei MPM-PV3650, fibula
derecha; B, Taxén nuevo A MMP 5050, fibula izquierda; C, Patagornis marshi AMNH
9254, fibula izquierda; D, Phorusrhacos longissimus MPM-PV4241, fibula izquierda.
Abreviaturas: cf, caput fibulae; sf, spina fibulae; tmi, tuberculum m. iliofibularis.
Escala=1 cm.

Figura 4.22. (P4gina siguiente) Hypotarsus de Phorusrhacidae, Cariama 'y
Paleopsilopterus. A, Cariama cristata; B, Paleopsilopterus itaboraiensis; C,
Psilopterus lemoinei; D, Procariama simplex; E, Tax6n nuevo A; F, Mesembriornis
milneedwardsi; G, Patagornis marshi; H, Phorusrhacos longissimus; 1, Physornis fortis.
A, D-F y H-I corresponden a hypotarsus izquierdos, mientras que B-C y G son
derechos. Las areas rayadas representan areas faltantes. Abreviaturas: cl, cotyla
lateralis; em, cotyla medialis; emp, crista medianoplantaris; ei, eminentia
intercotylaris; tvp, foramina vascularia proximalia; hy, hypotarsus. Escala =1 cm.
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Figura 4.23. Extremo distal de tarsometatarso de Phorusrhacidae. A, Psilopterus
lemoinei MPM-PV 3650, tarsometatarso izquierdo; B, Procariama simplex FM-P14525,
tarsometatarso derecho; C, Taxon nuevo A MMP 5050, tarsometatarso izquierdo;

D, Psilopterus affinis MACN A 52-184, tarsometatarso derecho; E, Mesembriornis
milneedwardsi MACN Pv 5944, tarsometatarso izquierdo; F, Phorusrhacos longissimus
AMNH 9146, tarsometatarso izquierdo. Abreviaturas: fvd, foramen vasculare distale; 1l,
incisura intertrochlearis lateralis; im, incisura intertrochlearis medialis; ppm, proceso
posteromedial de la trochlea metatarsi II; t2, trochlea metatarsi II; t3, trochlea
metatarsi III; t4, trochlea metatarsi IV. Escala =1 cm.
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Figura 4.24. Pata de algunos Phorusrhacidae. A, Psilopterus colzecus MLP 76-VI-12-2;
B, Procariama simplex MACN Pv 8225; C, Procariama simplex FM-P14525; D,
Mesembriornis incertus FM-P14422; E, Patagornis marshi AMNH 9264. A'y C son
patas izquierdas, B y D-E son derechas. Las areas rayadas representan areas faltantes.
Los numeros romanos en A indican el nimero de dedo. Escala=1 cm.
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Figura 5.1. Propuestas filogenéticas de los Phorusrhacidae. A, Agnolin (2009); B,

Alvarenga et al. (2011).
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Figura 5.2. Arbol consenso resultado del analisis de la matriz de caracteres de Mayr y
Clarke (2003), con la adicion de cuatro especies de Phorusrhacidae y el Anseriformes
Brontornis. Los caracteres 55, 71 y 91 se codificaron como ordenados y se excluy6 del

analisis a los Gaviidae. Longitud = 806 pasos, CI = 0,20596, RI = 0,45399.
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Figura 5.3. Hipotesis sobre las relaciones intrafamiliares de los Phorusrhacidae. A,
Mesembriornithinae + Psilopterus constituyen un grupo monofilético y Patagornis
constituye una forma mas basal; B, Psilopterus + Mesembriornithinae constituyen un
grupo parafilético, basal y hermano de Patagornis marshi que representaria una forma
derivada. Los niimeros corresponden a los nimeros de nodo (véase el texto).
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Figura 6.1. Célculo de altura y postura de los fororracos. A, calculo de altura; B,
postura de los miembros. 1= alto del cuello y cabeza, 2= alto de la pelvis; 3= alto del
miembro posterior, o = dngulo fémur - horizontal, f = angulo fémur - tibiotarso, y =
angulo tibiotarso - tarsometatarso, 6 = angulo tarsometatarso - falanges, € = angulo de la
pelvis - horizontal.
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Figura 7.1. Extant Phylogenetic Bracket (EPB). A, relaciones filogenéticas del taxén
fosil de interés y sus grupos hermanos vivientes mas proximos. B, formulacién y testeo
de hipotesis mediante EPB. La presencia de tejidos blando en los taxones actuales es
hipotetizada como presente en su ancestro comun (flechas celestes). Si los taxa fosiles
poseen el correlato osteoldgico, la hipotesis de homologia se acepta (flechas grises) y se

infiere la presencia de los tejidos blando en las formas fosiles. Modificado de Witmer
(19950, 1997).
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Figura 7.2. Niveles de inferencia del EPB. A, nivel I: asignacion decisiva y positiva,
cuando ambos grupos actuales poseen el caracter blando (y su correspondiente correlato
6seo) inferido en el taxdn fosil; B, nivel II: asignacion equivoca, cuando s6lo uno de los
grupos actuales posee el atributo blando; C, nivel I1I: asignacion decisiva y negativa,
cuando ninguna de las formas actuales posee el tejido blando. Modificado de Witmer

(1995b, 1997).
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nAO nCA

Figura 7.3. Organizacion neuromuscular de la cdmara aductora de los didpsidos en vista
dorsal. A, principales grupos musculares definidos de acuerdo a su posicion respecto del
nervio trigémino en Sphenodon; B, patron topologico de los musculos individuales y
nervios en las Neornithes. Abreviaturas: gV, ganglio trigémino; gV1, ganglio oftalmico;
gMM, ganglio maxillomandibular; mAME, M. adductor mandibulae externus; mAMI,
M. adductor mandibulae internus; mAMP, M. adductor mandibulae posterior; mCID,
M. constrictor internus dorsalis; nAQ, ramus anguli oris del nervio maxilar; nCA,
ramus caudal del nervio mandibular; nCID, rama motora del nervio mandibular que
inerva los musculos derivados del M. constrictor internus dorsalis; nJU, rama jugal del
nervio maxilar; nPT, rama pterigoidea del nervio mandibular; nSO, rama supraorbital
del nervio maxilar; Vi, nervio oftalmico; V,, nervio maxilar; V3, nervio mandibular; 1,
M. adductor mandibulae posterior; 2, M. adductor mandibulae externus superficialis; 3,
M. adductor mandibulae externus medialis; 4, M. adductor mandibulae externus
profundus; 5, M. pterygoideus (ventralis y dorsalis); 6, M. pseudotemporalis
superficialis; 7, M. pseudotemporalis profundus; 8, M. protractor pterygoideus et
quadrati; 9, M. tensor periorbitac. Modificado de Holliday y Witmer (2007).

Figura 7.4. (Pagina siguiente) Musculos mandibulares de Neornithes. A, Guira guira;
B, Chauna torquata; C, Geranoaetus melanoleucus. Abreviaturas: amep, M. adductor
mandibulae externus profundus; ames, M. adductor mandibulae externus superficialis;
amp, M. adductor mandibulae posterior; dm, M. depressor mandibulae; pqt, M.
protractor pterygoideus et quadrati; psp, M. pseudotemporalis profundus; pss, M.
pseudotemporalis superficialis; ptd, M. pterygoideus dorsalis; ptv, M. pterygoideus
ventralis; Ipo, ligamentum postorbitale.
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Figura 7.5. Sitios de origen e insercion de la musculatura mandibular de Andalgalornis
steulleti. Abreviaturas: mAME, M. adductor mandibulae externus; mAMI, M. adductor
mandibulae internus; mAMP, M. adductor mandibulae posterior; mCID, M. constrictor
internus dorsalis; mDM, musculatura depresora, amep, M. adductor mandibulae
externus profundus; ames, M. adductor mandibulae externus superficialis; amp, M.
adductor mandibulae posterior; pqt, M. protractor pterygoideus et quadrati; psp, M.
pseudotemporalis profundus; pss, M. pseudotemporalis superficialis; ptd, M.
pterygoideus dorsalis; ptv, M. pterygoideus ventralis.
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Figura 7.6. Anatomia de la musculatura mandibular de Andalgalornis steulleti. A,
musculos superficiales; B, musculos profundos. Abreviaturas: amep, M. adductor
mandibulae externus profundus; ames, M. adductor mandibulae externus superficialis;
amp, M. adductor mandibulae posterior; pqt, M. protractor pterygoideus et quadrati;
psp, M. pseudotemporalis profundus; pss, M. pseudotemporalis superficialis; ptv, M.
pterygoideus ventralis.
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Figura 7.7. Sitios de origen de la musculatura apendicular en la pelvis de los fororracos.
A, Psilopterus lemoinei AMNH 9257 en vista lateral derecha y dorsal; B, Taxén nuevo
A MMP 5050 en vista lateral izquierda. Musculatura extensora en rojo y flexora en
verde. Abreviaturas: mfcl, m. flexor cruris lateralis; mfem, m. flexor cruris medialis;
mic, m. iliotibialis cranialis; mif, m. ischiofemoralis; mil, m. iliotibialis lateralis; milf,
m. iliofibularis; mitc, m. iliotrochantericus caudalis; mitcr, m. iliotrochantericus
cranialis; mitm, m. iliotrochantericus medialis; mpif, m. puboischiofemoralis. Escala =
lem.
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Figura 7.8. Sitios de origen e insercion de la musculatura apendicular en el fémur de
Psilopterus lemoinei AMNH 9257. A, vista lateral; B, vista medial; C, vista caudal; D,
vista craneal; E, vista distal. Musculatura extensora en rojo, flexora en verde y rotadora
en azul; origen, linea continua; insercion, linea discontinua. Abreviaturas: mef, m.
caudofemoralis; mfcl, m. flexor cruris lateralis; mfti, m. femorotibialis intermedius;
mftl, m. femorotibialis lateralis; mftm, m. femorotibialis medialis; mgi, m.
gastrocnemius pars intermedia; mgl, m. gastrocnemius pars lateralis; mif, m.
ischiofemoralis; mife, m. iliofemoralis externus; mitc, m. iliotrochantericus caudalis;
mitcr, m. iliotrochantericus cranialis; mitm, m. iliotrochantericus medialis; mol, m.
obturatorius lateralis; mom, m. obturatorius medialis; mpif, m. puboischiofemoralis;
mtc, m. tibialis cranialis. Escala = Icm.

Figura 7.9. (Pagina siguiente) Sitios de origen e insercion de la musculatura
apendicular en el tibiotarso, fibula y tarsometatarso de Psilopterus lemoinei AMNH
9257. A-E, vistas caudal, craneal, medial, lateral y proximal del tibiotarso; F-H, vistas
caudal, craneal y medial del tarsometatarso; H-I, vista lateral y medial de la fibula.
Musculatura extensora en rojo, flexora en verde y de funcion desconocida en negro;
origen, linea continua; insercion, linea discontinua. Abreviaturas: medl, m. extensor
digitorum longus; mehl, m. extensor hallucis longus; mfem, m. flexor cruris medialis;
mfdl, m. flexor digitorum longus; mfl, m. fibularis longus; mfti, m. femorotibialis
intermedius; mftl, m. femorotibialis lateralis; mftm, m. femorotibialis medialis; mg, m.
gastrocnemius; mgm, m. gastrocnemius pars medialis; mic, m. iliotibialis cranialis; mil,
m. iliotibialis lateralis; milf, m. iliofibularis; mp, m. popliteus; mte, m. tibialis cranialis.
Escala = 1lcm.
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Figura 8.1. Quinesis craneana de los Neornithes: Tipos. A, proquinesis; B, anfiquinesis;
C, rincoquinesis proximal; D, rincoquinesis central; E, rincoquinesis distal; F,
rincoquinesis doble; G, rincoquinesis extensiva. Abreviaturas: P, protraccion; R,
retraccion. Los tridngulos negros sefialan la zona flexoria craniofascialis, mientras que
los triangulos vacios sefialan zonas flexorias adicionales. Modificado de Zusi (1984) y
Gussekloo (2000).
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Figura 8.2. Quinesis craneana de los Neornithes: Zonas flexorias de Cariama cristata.
1, zona flexoria craniofascialis; 2, zona flexoria arcus jugalis; 3, zona flexoria palatina.
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Figura 8.3. Pasos involucrados en un andlisis de elementos finitos. Modificado de
Rayfield (2007).
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Figura 8.4. Modelos de Andalgalornis utilizado en el andlisis de elementos finitos. A,
modelo solido. B, enmallado. Modificado de Degrange et al. (2010).

Fringillidae
Estrildidae
Cariamidae
Accipitridae
Cathartidae
Rheidae

Log Fuerza de mordida

0 by = L 1 1 1 L L L
=2 -1,5 -1 -0,5 0 05 1
Log Masa corporal

Figura 8.5. Regresion del logaritmo de la masa corporal y de la fuerza de mordida.
Modificada de Degrange et al. (2010).
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Dorsoventral Lateral shake

Pullback

Figura 8.6. Distribucion del stress (Von Mises) en los modelos de elementos finitos (A-
C) Andalgalornis steulleti, (D-F) Cariama cristata 'y (G-1) Haliaeetus albicilla bajo tres
condiciones de carga. (A, D, G) lateral shake, (B, E, H) normal bite, (C, F, I) pullback.
VM= Von Mises; MPa, mega pascals. Las zonas blancas indican donde los valores de

VM sobrepasan la maxima escala (2 MP) en ésas areas. Modificada de Degrange et al.
(2010).
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Figura 8.7. Sistema de palanca de tercer orden: cierre de la mandibula durante la
contraccion del m. adductor mandibulae externus de Andalgalornis. Abreviaturas: Fe,
fuerza de entrada; Fs, fuerza de salida; Me, brazo de entrada; Ms, brazo de salida, P,
pivot.

Figura 8.8. (Pagina siguiente) Brazos de momento (linea punteada) y lineas de accion
(flechas) de los diferentes musculos mandibulares de Geranoaetus, Taxén nuevo A 'y
Andalgalornis. Abreviaturas: AME, M. adductor mandibulae externus; AMP, M.
adductor mandibulae posterior; DM, M. depresor mandibulae; PSP, M.
pseudotemporalis profundus; PSS, M. pseudotemporalis superficialis; PTD, M.
pterygoideus dorsalis; PTV, M. pterygoideus ventralis. No a escala.
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Figura 8.9. Evolucion de la aquinesis en los Phorusrhacidae. Los circulos rojos indizan
zonas moviles, mientras que las cruces rojas indican puntos inmoviles. 1, quinesis; 2,
zonas flexorias palatales poco moviles; 3, presencia de processi basipterygoideus; 4,
zona flexoria palatina ausente; 5, zona flexoria arcus jugalis ausente; 6, zona flexoria
craniofascialis ausente.
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Figura 9.1. Medidas tomadas en el fémur. A, vista craneal; B, vista lateral; C, vista
proximal; D, vista distal.
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Figura 9.2. Medidas tomadas en el tibiotarso. A, vista craneal; B, vista lateral; C, vista

proximal; D, vista distal.
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Figura 9.3. Medidas tomadas en el tarsometatarso. A, vista craneal; B, vista lateral; C,
vista proximal; D, vista caudal, medidas del hypotarsus; E, vista craneal, divaricacion
troclear; F, vista distal.
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Figura 9.4. Proporciones de los miembros posteriores de las Neornithes en un
morfoespecio ternario. A, grafico mostrando el area que ocupan los fororracos; B,
gréafico simplificado con las subfamilias de fororracos discriminadas. Abreviaturas: F,
fémur; Tbt, tibiotarso; Tmt, tarsometatarso.
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Figura 9.5. Andlisis de componentes principales del fémur: distribucion de los taxones
en el morfoespacio definido por CP1 y CP2.
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Figura 9.6. Andlisis de componentes principales del tibiotarso: distribucion de los
taxones en el morfoespacio definido por CP1 y CP2.
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Figura 9.7. Andlisis de componentes principales del tarsometatarso: distribucion de los
taxones en el morfoespacio definido por CP1 y CP2.
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Figura 9.8. Andlisis de componentes principales del miembro posterior: distribucion de
los taxones en el morfoespacio definido por CP1 y CP2.
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Figura 9.9. Andlisis de componentes principales de los indices del miembro posterior:
distribucion de los taxones en el morfoespacio definido por CP1 y CP2.

270



Federico J. Degrange

Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 9

?

=+ —
0 =
L
o —
o™
[ L ]
S o . TINME .
= *Pg%m o
£ v .. 3
E . PL
c 9 B s
(=B . h ° e
° °
g o)
& L ]
T i 5 '°
[ & .
° e ..
L] .: [ ] ’ .\?V
L ]
c\.'l = ax
T T T T T
-4 -2 0 2 4

Discriminant Var 1

Figura 9.10. Analisis discriminante del tarsometatarso: distribucion de los taxones en el
morfoespacio definido por las variables discriminantes 1 y 2. BB, Brontornis
burmeisteri; ME, Taxén nuevo A; PA, Paraphysornis brasiliensis; PB, Psilopterus
bachmanni; PH, Phorusrhacos longissimus; PL, Psilopterus lemoinei, PM, Patagornis

marshi; PS, Procariama simplex.
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Figura 9.11. Anélisis discriminante del miembro posterior: distribucion de los taxones
en el morfoespacio definido por las variables discriminantes 1 y 2. ME, Taxén nuevo A;
PL, Psilopterus lemoinei; PM, Patagornis marshi; PS, Procariama simplex.
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Figura 9.12. Landmarks utilizados en el estudio del neurocraneo de los fororracos. A,
vista dorsal; B, vista lateral.
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Figura 9.13. Estudio del neurocraneo de los fororracos: distribucion de los taxones de
Phorusrhacidae y Cariamidae en el morfoespacio de los dos primeros relative warps. A,
dorsal; B, lateral.
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Figura 9.14. Grillas de visualizacion de los cambios de la forma del neurocraneo en
distintas especies. A, dorsal; B, lateral.
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Figura 9.15. Landmarks utilizados en el estudio del craneo de las aves. A, vista dorsal;
B, vista lateral.
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Figura 9.16. Craneo: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles) en el
morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista dorsal.
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Figura 9.17. Grillas de visualizacion de los cambios de la forma del craneo en distintas
especies en vista dorsal.
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Figura 9.18. Craneo: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles) en el
morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista lateral.

277



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 9

ﬂ_\—@ /
A\ Sagittarius

=} Cyanoliseus

® coriame Aﬁ

@ =2x6n nuevo A Bl Leptoptilos

@ ﬂ@
Buceros

@ Andalgalornis

Figura 9.19. Grillas de visualizacion de los cambios de la forma del craneo en distintas
especies en vista lateral.
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Figura 9.20. Craneo: distribucion de los taxones carnivoros en el morfoespacio definido

por CP1 y CP2 en vista lateral.
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Figura 9.21. Esplacnocraneo: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles)
en el morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista lateral.

280



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 9

CP2
f* A£ B
AA
g 4 AR At >

'\

H e +
.—:{—' "4 ' -i-l.= - cP1

A‘%’,. + ¥ "*‘

> L7 & ﬁ\

» [ ] o)
G f " ‘
‘. + & =
@)
A A b
- & ® )2 -

-{- Anseriformes . Cuculiformes Phoenicopteriformes Sphenisciformes

. Cariamidae A Falconiformes . Phorusrhacidae A Strigiformes
Charadriiformes A Galliformes + Piciformes O Struthioniformes

. Ciconiiformes . Gruiformes ¥ Podicipediformes A Tinamiformes

=f Columbiformes ~ =f= Passeriformes ¢ Procellariformes Trogoniformes
Coraciiformes ¥ Pelecaniformes == Psittaciformes

Figura 9.22. Pico: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles) en el
morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista lateral.

281



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Figuras Capitulo 9

Figura 9.23. Landmarks utilizados en el estudio de la pelvis de las aves. A, vista dorsal;
B, vista lateral.
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Figura 9.24. Pelvis: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles) en el
morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista dorsal.
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Figura 9.25. Grillas de visualizacion de los cambios de la forma de la pelvis en distintas
especies en vista dorsal.
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Figura 9.26. Pelvis: distribucion de los taxones estudiados (actuales y fosiles) en el
morfoespacio definido por CP1 y CP2 en vista lateral.
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Figura 9.27. Grillas de visualizacion de los cambios de la forma de la pelvis en distintas
especies en vista lateral.
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Phorusrhacos longissimus

Figura 10.1. Relaciones depredador-presa de los fororracos ejemplificada con la fauna
santacrucense. Cada una de las franjas de color representa el tamafio maximo de presa
disponible. Las presas mas pequefias como los roedores podrian ser devoradas por los
psilopterinos; los mamiferos de masa de hasta 10 o 20 kg estarian al alcance de los
patagornitinos mientras que los de mayor masa y talla serian posibles presas de los
forusracinos. Formas de kilaje superior a 130 kg, como los Toxodontidae o los
Homalodotheriidae probablemente eran inaccesibles a los fororracos.1, Eocardia; 2,
Protypotherium; 3, Thoaterium; 4, Hapalops; 5, Theosodon; 6, Nesodon; 7,
Astrapotherium. Escala = 3 mts.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.1. Craneo de Psilopterus bachmanni YPM-PU15904. A, vista lateral
izquierda; B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.2. Craneo de Psilopterus lemoinei. A, vista lateral izquierda y dorsal de FM-
P13257; B, vista lateral izquierda de YPM-PU15109; C, vista lateral derecha de la
porcién preservada MPM-PV3649 en una reconstruccion de craneo completo. Escala =
1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.3. Craneo de Psilopterus lemoinei. A, vista lateral izquierda, dorsal y ventral
de AMNH 9257, Escala =1 cm. B, vista lateral izquierda de AMNH 9157 no a escala.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.4. Craneo de Psilopterus lemoinei YPM-PU15402. A, vista lateral izquierda;
B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.5. Craneo de Procariama simplex. A, vista lateral izquierda y dorsal de FM-
P14525; B, vista lateral izquierda y dorsal de MACN Pv 8225; C, vista lateral izquierda
y dorsal de FM-P14353. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.6. Craneo de Tax6n nuevo A MMP 5050. A, vista lateral izquierda; B, vista
dorsal; C, vista ventral. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.7. Mandibula de Tax6n nuevo A MMP 5050. A, vista lateral izquierda; B,
vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Lamina 4.8. Craneo de Andalgalornis steulleti FM-P14357. A, vista lateral izquierda;
B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.9. Mandibula de Andalgalornis steulleti FM-P14357. A, vista lateral
izquierda; B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.10. Craneo de Patagornis marshi. A, vista lateral derecha, dorsal y ventral de
BMNH-AS516; B, vista lateral izquierda de MLP 84-11-9-21. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.11. Mandibula de Patagornis marshi. A, vista lateral izquierda, dorsal y
ventral de BMNH-AS516; B, vista lateral derecha de MLP 84-11-9-21. Escala= 1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.12. Craneo y mandibula de Andrewsornis abbotti FM-P13417. A, vista
lateral derecha del craneo, el esquema muestra en las zonas no preservadas o
reconstruidas en rayado. B, C y D, mandibula. B, vista lateral derecha; C, vista dorsal;
D, vista ventral. Escala =1 cm.
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Lamina 4.13. Fragmentos craneanos de Phorusrhacos longissimus. A, YPM-PU15179,
fragmento maxila, correspondiente a la punta del pico izquierda; B, YPM-PU15353,
fragmento correspondiente a la region de la fenestra antorbitalis. C y D, AMNH 9158;
C, restos fragmentarios de os quadratum; D, arcus jugalis derecho. E, MPM-PV4241,
fragmento mandibular; F, vista lateral derecha, dorsal y ventral de mandibula BMNH-
AS529. Escala=1 cm.

300



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Laminas Capitulo 4

Lamina 4.14. Craneo de Kelenken guillermoi BAR 3877-11. A, vista lateral izquierda;
B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala = 10 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.15. Mesembriornis milneedwardsi MMP 155-S. A, vista lateral derecha de
craneo y mandibula; B, vista dorsal del crdneo; C, vista ventral del craneo. Escala =1
cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.16. Craneo de Devincenzia pozzi MLP 37-111-7-83. A, vista lateral izquierda;
B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala = 10 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.17. Pelvis de Psilopterus bachmanni YPM-PU15904. A, vista lateral
derecha; B, vista dorsal; C, vista ventral. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.18. Pelvis de Psilopterus lemoinei. A, vista lateral izquierda y dorsal de
AMNH 9157; B, vista lateral derecha y dorsal de YPM-PU15402. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.19. Pelvis de Psilopterus lemoinei AMNH 9257. A, vista lateral izquierda; B,
vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.20. Pelvis de Procariama simplex. A, vista lateral izquierda, dorsal y ventral
de FM-P14525; B, vista lateral izquierda y dorsal de MACN Pv 8225. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.21. Pelvis de Mesembriornis milneedwardsi MACN Pv 5944. A, vista dorsal;
B, vista lateral izquierda. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.22. Pelvis de Taxon nuevo A MMP 5050. A, vista lateral izquierda; B, vista
dorsal; C, vista ventral. Escala: 1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.23. Pelvis de Andalgalornis steulleti FM-P14357. A, vista lateral derecha; B,
vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.24. Pelvis de Patagornis marshi BMNH-AS516. A, vista lateral derecha; B,
vista dorsal; C, vista ventral. Escala =1 cm.
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D 42

Lamina 4.25. Fémur derecho de Psilopterus lemoinei MPM-PV3650. A, vista craneal,
B, vista caudal; C, vista lateral; D, vista medial; E, vista proximal; F, vista distal. Escala
=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.26. Fémur de Psilopterinae. A, Psilopterus lemoinei YPM-PU15402; B,
Psilopterus bachmanni YPM-PU15904; C, Procariama simplex FM-P14525. Escala =1
cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.27. Fémur de Mesembriornithinae. A, Mesembriornis milneedwardsi MMP
155-S; B, M. milneedwardsi MACN Pv 5944; C, Tax6n nuevo A MMP 5050. Escala =
1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.28. Fémur de Patagornithinae y Phorusrhacinae. A, Patagornis marshi
BMNH-AS516; B, Phorusrhacos longissimus AMNH 9497; C, Phorusrhacos
longissimus MPM-PV4241. Escala=1 cm.
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& o

F

Lamina 4.29. Tibiotarso de Psilopterus lemoinei MPM-PV3650. A, vista craneal de
ambos tibiotarsos; B, vista caudal de tibiotarso izquierdo; C, vista medial de tibiotarso
derecho; D, vista lateral de tibiotarso izquierdo; E, vista proximal de tibiotarso derecho;
F, vista distal de tibiotarso derecho. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.30. Tibiotarso de Psilopterinae. A, Psilopterus lemoinei YPM-PU15402; B,
Psilopterus bachmanni YPM-PU15904; C, Procariama simplex FM-P14525. Escala = 1
cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.31. Tibiotarso de Mesembriornithinae. A, Mesembriornis milneedwardsi
MMP 155-8S, tibiotarso derecho; B, M. milneedwardsi MACN Pv 5944, tibiotarso
izquierdo; C, Mesembriornis incertus FM-P14422, tibiotarso derecho; D, ambos
tibiotarsos de Taxon nuevo A MMP 5050. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.32. Tibiotarso del Patagornithinae Patagornis marshi. A, AMNH 9264; MLP
84-11-9-21; C, BMNH-AS516, tibiotarso derecho. Escala =1 cm.
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Lamina 4.33. Tibiotarso de Phorusrhacinae. A y B, Phorusrhacos longissimus; C,
Phorusrhacinae indet. A, MPM-PV4241; B, AMNH 9497; C, MNHN-1563. Escala =1
cm.
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Laminas Capitulo 4
A B | ]
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Lamina 4.34. Tarsometatarso de Psilopterus lemoinei MPM-PV3650. A, vista caudal
de tarsometatarso izquierdo (notese el hypotarsus). B-D, tarsometatarso derecho; B,
vista craneal; C, vista caudal; D, vista lateral; E, vista medial; F, vista proximal de
tarsometatarso izquierdo; G, vista distal del tarsometatarso izquierdo. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.35. Tarsometatarso de Psilopterinae. A, Psilopterus lemoinei YPM-
PU15402; B, Psilopterus bachmanni YPM-PU15904; C, Psilopterus affinis MACN A
52-184; D, Procariama simplex FM-P14525. Escala=1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.36. Tarsometatarso de Mesembriornithinae. A, Mesembriornis
milneedwardsi MACN Pv 5944, tarsometatarso izquierdo; B, M. milneedwardsi MMP
155-S, tarsometatarso derecho; C, Mesembriornis incertus FM-P14422, tarsometatarso

derecho; D, ambos tarsometatarsos y tendones osificados de Taxéon nuevo A MMP
5050. Escala=1 cm.
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Lamina 4.37. Tarsometatarso del Patagornithinae Patagornis marshi. A, AMNH 9264,
tarsometatarso derecho; MLP 84-11-9-21, tarsometatarso izquierdo; C, BMNH-A516,
tarsometatarso derecho. Escala =1 cm.
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Laminas Capitulo 4

Lamina 4.38. Tarsometatarso de Phorusrhacinae. A y B, Phorusrhacos longissimus; A,
MLP 76-V-10-11, tarsometatarso derecho; B, AMNH 9146, tarsometatarso izquierdo.
C, Kelenken guillermoi BAR 3877-11, tarsometatarso izquierdo; D, Devincenzia pozzi
MNHN-N-189, tarsometatarso derecho. Escala =1 cm.
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Tabla 6.1. Altura estimada (cm.) de los fororracos. 1= alto del cuello y cabeza, 2= alto
de la pelvis; 3= alto del miembro posterior; Ty= altura total cuando el angulo de la
pelvis con la horizontal es 0° T;s= cuando dicho angulo es igual a 15 °; T3y= angulo
igual a 30°% T4s= angulo igual a 45°.

E . Altura
speeie 1 2 3 Ty Tis T30 Tys
Psilopterus lemoinei -- 2,3 43,73 - -- -- --
Psilopterus bachmanni -- 2,1 35,96 -- -- -- --
Procariama simplex 28,6 4,5 51,15 84,15 88,54 92,65 96,17
Mesembriornis milneedwardsi 60 12 81,17 153,17 162,71 170,67 177,91
Andalgalornis steulleti 40 10,5 ~66,27 116,77 125,41 133,47 140,47
Patagornis marshi -- 6,2 66,27 -- -- -- --
Taxon nuevo A -- 6 63,72 -- -- - -
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Tabla 6.2. Estimacion de masa (kg.) de los fororracos y del Anseriformes Brontornis
realizada en funcion del fémur y tibiotarso. Perimetro en mm. Abreviaturas: AL, all

birds; LL, long-legged birds; gsr, general structural relation; OLS, ordinary least square;
RMA, reduced major axis regression; aa, Andrewsornis abbotti; as, Andalgalornis

steulleti; bb, Brontornis burmeisteri; dp, Devincenzia pozzi; m, Taxdén nuevo A; mi,
Mesembriornis incertus; mm, Mesembriornis milneedwardsi; pb, Psilopterus
bachmanni; pc, Psilopterus colzecus; pl, Phorusrhacos longissimus; ple, Psilopterus
lemoinei; pm, Patagornis marshi; ps, Procariama simplex.

Métodos
%ErrngJ Ejemplar Perimetro GSR RMA OLS Formula
AL LL AL LL AL LL

Fémur aa MLP 59-11-26-82 65,500 22,385 20,765 22,667 21,027 20,604 18,452 17294
bb MLP20-88 228,580 484,433 470,067 492392 477,789 419,412 347,534 319,464
pb MLP20-166 37,100 5529 5025 5589 5080 5233 4855 4,591
ple MPM-PV3650 47,190 9,992 9,161 10,109 9267 9347 8,543 8,047
pmMLP 84-111-9-21 78210 34,628 32,328 35084 32,754 31,598 27,988 26,158
ps MACN Pv 6939 46280 9,525 8726 9,635 8827 8918 8161 7,690
ps MACN Pv 8225 50,640 11,887 10,925 12,027 11,054 11,080 10,083 9,488
mmMACN Py 5944 106,570 74,128 69,980 75,174 70968 66,624 57,887 53,845
pl MPM-PV4241 134900 132,382 126,040 134344 127909 117,614 100,705 93,331
m MMP5050 62,115 19,646 18,189 19,890 18,416 18,130 16290 15280
pl AMNH 9497 117,165 93,593 88,658 94,940 89934 83,728 72,322 67,173

Tibiotarso  bb MLP20-110 165,530 343,907 513,496 347,439 503,109 284811 355326 241,361
bb MLP20-88 192,940 503,816 784,037 509,147 767,705 412918 521,307 350,024
mi FM-P14422 66,200 35041 40,852 35336 40,172 30,886 35889 26,130
mm MLP20-141 107,080 116,154 154,189 117,245 151,334 99,086 119,512 83,902
pec MLP76-VI-12-2 41,180 10,735 11,009 10815 10,847 9,772 10,945 8,260
pl MLP 20-130 128,440 182,760 254,818 184,543 249917 153989 188,371 130,436
pl MLP 20-137 137,410 216,243 307,048 218,382 301,061 181,366 223,026 153,645
ple MPM-PV3650 43390 12,229 12,720 12,321 12,529 11,093 12474 9377
pmMLP 84-111:9-21 74,560 47,129 56,736 47,537 55,766 41,205 48,324 34,868
dp MACNPv 13243 131,140 192,485 269,889 194,371 264,675 161,953 198,434 137,187
ps MACN Py 8225 45260 13,584 14,292 13,688 14075 12,287 13,863 10,388
mmMACN Pv 5944 106,600 114,861 152,288 115938 149470 98,013 118,177 82,993
pl MPM-PV4241 122,700 163,080 224,589 164,656 220,310 137,835 168,014 116,742
ple MPM-PV4240 50,460 17,813 19299 17,954 18,999 15994 18,197 13,524
as MLP 88-IX-20-16 66,120 34,936 40,715 35230 40,039 30,795 35781 26,053
m MMP5050 60,025 27,454 31171 27,680 30,665 24,360 28,092 20,605
pb YPM-PU15904 33282 6315 6114 6359 6029 5832 6425 4928
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Tabla 6.3. Estimacion de fuerza de mordida de los fororracos de acuerdo a la masa
corporal de todas las aves analizadas como predictor. (y=0,4246x+1,3198; R=0,77912;

R?=0.607; p=0.0000) y utilizando tnicamente la masa corporal de aves carnivoras como
predictor. (y=0,9946x+1,2241; R=0.91653; R2=0.84002; p=0.0000). Fuerza de mordida
(FM) en Newtons (N) y masa corporal en kg (estimadas en funcion del fémur). aa,

Andrewsornis abbotti; as, Andalgalornis steulleti; m, Taxon nuevo A; mm,

Mesembriornis milneedwardsi; pb, Psilopterus bachmanni; pl, Phorusrhacos

longissimus; pm, Patagornis marshi; ps, Procariama simplex.

Fuerza de mordida estimada

Ejemplar C(l)\f;s:al Masa corporal Carnivoros
OLS RMA OLS RMA
aa MLP 59-11-26-82 20,6 75,46 152,42 339,6 459,31
pb MLP20-166 5,23 42,17 72,23 86,89 103,8
ple MPM-PV3650 9,35 53,94 99,07 154,71 194,78
pm MLP 84-111-9-21 31,6 90,48 192,41 519,59 730,51
ps MACN Pv 6939 8,92 52,88 96,57 147,65 185,11
ps MACN Pv 8225 11,08 57,98 108,7 183,23 234,28
mm MACN Pv 5944 66,62 124,2 288,93 1091,14  1641,35
pl MPM-PV4241 117,61 158,09 393,82 1920,34  3041,32
m MMP5050 18,13 71,47 142,16 299,02 399,77
pl AMNH 9497 83,73 136,85 327,24 1369,58 2103,3
as 40%* 100,01 218.,8 656,91 943,53

*Estimacion de C.P. Tambussi (inédito). Véase texto.
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Tabla 6.4. Estimacion de fuerza de mordida de los fororracos utilizando el ancho
craneano como predictor. (y= 2,8705x-0,5706; R=0,96518; R?*=0.93 157; p=0.0004).
Fuerza de mordida (FM) en Newtons (N); Ancho craneano (AC) en cm. as,
Andalgalornis steulleti; dp, Devincenzia pozzi; ke, Kelenken guillermoi; m, Taxon
nuevo A; pb, Psilopterus bachmanni;, pm, Patagornis marshi; ps, Procariama simplex.

Ejemplar AC FM
ke BAR 3877-11 22,11 1945,55
dp MLP 37-11I-7-8 25,65 2979,79
as FM-P14357 15,46 696,67
pm BMNH-AS516 11,80 320,80
pm MLP N20-122 12,18 351,36
pm MLP 84-111-9-21 12,37 367,32
ple AMNH 9257 7,08 74,03
ple YPM-PU15402 5,85 42,81
pb YPM-PU15904 5,36 33,30
ps FM-P14353 6,97 70,78
ps MACN Pv 8225 6,40 55,40
m MMP 5050 8,13 110,11
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Tabla 7.1. Niveles de inferencia de los origenes e inserciones de los musculos
mandibulares de los Phorusrhacidae. Grupos de comparacion: Anhimidae,
Phoenicopteridae, Falconidae, Accipitridae y Cuculidae.

Niveles de inferencia

Musculos mandibulares - .,
Origen Insercion

P

m. pterygoideus dorsalis

m. pterygoideus ventralis

m. pseudotemporalis profundus

m. pseudotemporalis superficialis

m. adductor mandibulae externus profundus
m. adductor mandibulae externus superficialis
m. adductor mandibulae posterior

m. protractor pterygoideus et quadrati

m. depressor mandibulae

[ T e D e T e T e D e s T e
~ ~
~ 0~
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Tabla 7.2. Niveles de inferencia de los origenes e inserciones de los musculos del
complejo apendicular posterior de los Phorusrhacidae. Grupos de comparacion:

Rheidae, Tinamidae, Tytonidae, Falconidae y Cuculidae.

Musculos apendiculares posteriores

Niveles de inferencia

Origen

Insercion

S B3B8B8:238B8B88E8B88BEBBEBEBEBEE

. 1liotibialis lateralis

. flexor cruris lateralis

. flexor cruris medialis

. ischiofemoralis

. puboischiofemoralis

. iliotibialis cranialis

. iliotrochantericus caudalis

. iliotrochantericus cranialis

. femorotibialis lateralis

. femorotibialis intermedius

. femorotibialis medialis

. iliofibularis

. fibularis longus

. gastrocnemius pars lateralis
. gastrocnemius pars intermedia
. gastrocnemius pars medialis
. tibialis cranialis

. extensor digitorum longus

. extensor hallucis longus

. flexor hallucis longus

. flexor digitorum longus

i i T T e T e T e T e T e e e e D s D e T s T e T e A e e I e I
~ ~ ~ 0~ ~ ~

Lo

e - e e R e N e e e e e e e e T e
N N N
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Tabla 8.1. Stress promedio (von Misses, VM) calculado en tres especies de aves bajo
tres condiciones de carga. L=lateral shake, N=normal bite, P=pullback.

Andalgalornis Haliaeetus Cariama
Numero de elementos 1.080.137 860.757 775.698
Lateral shake 1,028 2,272 3,285
Normal Bite 0,570 2,412 3,235
Pullback 0,234 0,678 0,833
Indice L/N 1,803 0,941 1,015
Indice L/P 4,393 3,351 3,943
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calculados para el m. adductor mandibulae externus (MAME), m. adductor mandibulae

posterior (MAMP), m. pseudotemporalis profundus (PSP), m. pseudotemporalis

superficialis (PSS), m. pterygoideus dorsalis (PTD), m. pterygoideus ventralis (PTV),
suma de la musculatura adductora (MA) y m. depressor mandibulae (MDM). Los

valores entre paréntesis indican el porcentaje de contribucion a la musculatura

adductora total.

Mesembriornithinae Andalgalornis Geranoaetus
Me Iv Me Iv Me Iv
PTD 0,04 (8,87) 17,37 0,08 (11,47) 9,98  0,05(10,59) 12,47
PTV 0,06 (11,32) 13,61 0,08 (11,44) 10,01 0,04 (8,01) 16,49
PSS 0,15(26,93) 5,772 0,21 (27,81) 4,12 0,13(24,48) 5,39
PSP 0,12 (21,42) 7,2 0,17 (22,2) 5,16 0,1 (18,98) 6,96
MAME 0,1 (18,45) 835 0,12(16,81) 6,81 0,12(21,76) 6,07
MAMP 0,07 (12,98) 11,87 0,07 (10,25) 11,17 0,09 (16,16) 8,18
MA 0,56 1,54 0,76 1,14 0,55 1,32
MDM 0,02 36,02 0,02 36,99 0,02 30,72
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Catélogo Especie Orden Familia EA EB EC ED EE

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 9,911 10,603 2,480 2,254 2,606
MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 4,140 4,319 0,911 0,820 0,889
MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 7,969 8,521 1,883 1,671 2,071
MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 6,018 6,452 1,629 1,427 1,673
MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 3,788 4,093 0,718 0,604 0,840
MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 3,671 3,899 0,729 0,656 0,758
MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 5,233 5,672 1,104 1,054 1,207
MLP 871 Catharacta maccormicki  Charadriiformes Stercorariidae 5,922 6,195 1,223 1,020 1,300
YPM 111287 Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 4,670 5,070 0,920 0,860 1,110
YPM 102096 Burhinus grallarius Charadriiformes Burhinidae 5,590 6,010 1,290 0,970 1,360
MLP 531 Burhinus oedicnemus Charadriiformes Burhinidae 4,457 4,755 0,933 0,774 1,022
MACN 22325 Fratercula corniculata Charadriiformes Alcidae 4,030 4,096 0,844 0,592 0,790
MLP 474 Theristicus melanopis Ciconiiformes Threskiornithidae 6,857 7,212 1,520 1,321 1,706
MLP 344 Coragyps atratus Ciconiiformes Cathartidae 8,356 8,533 1,796 1,564 1,984
MLP 804 Nycticorax nycticorax Ciconiiformes Ardeidae 7,032 7,152 1,248 0,924 1,192
MLP 712 Ciconia maguari Ciconiiformes Ciconiidae 10,480 10,766 1,832 1,462 1,902
MLP 807 Vultur gryphus Ciconiiformes Cathartidae 13,972 14,892 3,632 3,178 3,982
Prom. YPM Leptoptilos Ciconiiformes Ciconiidae 11230 12245 3,065 2,155 2,960

crummeniferus

YPM 102102 Leptoptilos dubius Ciconiiformes Ciconiidae 11,610 12,730 3,000 2,320 3,110
YPM 105903 Mycteria americana Ciconiiformes Ciconiidae 7,670 8,310 1,820 1,270 1,800
YPM 105272 Mycteria ibis Ciconiiformes Ciconiidae 7,810 8,360 1,880 1,340 1,780
YPM 102099 Mycteria leucocephala Ciconiiformes Ciconiidae 8,370 9,060 1,890 1,310 1,950
MACN 20958 Ardea cocoi Ciconiiformes Ardeidae 10,634 10,912 1,914 1,422 1,992
MLP 399 Columba picazuro Columbiformes Columbidae 4,242 4,463 0,865 0,634 0,805
MLP 261 Zenaida auriculata Columbiformes Columbidae 2,781 2,925 0,563 0,443 0,542
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YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62

YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
MACN 343438
OUVC 10563
MLP 49

YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
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Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica
Penelope purpurascens
Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs
Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer
Sula leucogaster

Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes
Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes

Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae
Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae

Phalacrocoracidae

Sulidae

8,350
1,338
3,259
3,875
6,332

10,772

6,548
7,554
9,710
7,726
3,943
9,626
6,118
6,251
9,340
11,200
10,460
6,676
5,340
4,877
10,710
8,558
3,445
2,632
2,604
2,500
5,535
5,188

8,700
1,393
3,280
3,951
6,461

11,087

6,842
7,856
10,510
7,958
4,202
10,204
6,696
6,631
10,370
12,130
11,870
7,373
5,780
5,020
11,750
8,932
3,631
2,792
2,746
2,652
5,818
5,292

1,980
0,294
0,704
0,680
1,301

2,156

1,311
1,832
2,470
1,634
0,792
1,940
2,155
1,308
2,760
3,210
2,820
1,520
1,250
0,949
2,080
1,692
0,776
0,584
0,492
0,456
1,580
1,184
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1,640 1,790
0,210 0,268
0,537 0,682
0,546 0,662
0,892 1,247
1,473 2,442
0,685 1,364
1,286 1,776
2,020 2,510
1,474 1,726
0,546 0,722
1,556 1,826
1,252 2,118
1,085 1,244
2,310 2,590
2,560 3,370
2,800 2,720
1,226 1,516
1,030 1,150
0,697 0,863
1,850 2,370
1,446 1,712
0,528 0,739
0,338 0,596
0,296 0,488
0,298 0,498
1,196 1,638
1,060 1,239
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MLP 564 Phoenicopterus chilensis Phoenicopteriformes Phoenicopteridae 8,044 9,129 2,193 1,835 2,406
MLP 314 Ramphastos vitellinus Piciformes Ramphastidae 4,572 4,772 0,964 0,669 0,984
MLP 330 Monasa nigrifrons Piciformes Bucconidae 2,301 2,394 0,472 0,333 0,473
MLP 522 Podiceps major Podicipediformes Podicipedidae 4,343 4,737 1,370 0,798 1,526
MLP 488 Pagodroma nivea Procellariiformes Procellariidae 3,715 3,759 0,778 0,438 0,694
MLP 812 Macronectes giganteus Procellariiformes Procellariidae 8,310 8,490 1,872 1,209 1,896
MLP 65 Cyanoliseus patagonus Psittaciformes Psittacidae 3,834 3,979 0,763 0,535 0,730
MLP 469 Pygoscelis adeliae Sphenisciformes Spheniscidae 8,084 8,298 1,904 1,149 1,706
MLP 53 Tyto alba Strigiformes Tytonidae 5,409 5,610 1,041 0,593 1,001
MLP 401 Bubo virginianus Strigiformes Strigidae 6,687 7,055 1,296 0,831 1,274
MLP 685 Dromaius novahollandie  Struthioniformes Casuariidae 18,833 21,433 6,021 6,000 7,258
MLP 878 Rhea americana Struthioniformes Rheidae 19,603 22,393 5,804 5,354 6,451
MLP 86-VI-15-1 Emeus crassus Struthioniformes Dinornithidae 24,129 27,080 10,322 8,270 11,472
Prom. MLP Pterocnemia pennata Struthionifromes Rheidae 18,085 19,843 4,634 4,638 5,306
MLP 327 Eudromia elegans Tinamiformes Tinamidae 5,286 5,678 1,263 1,080 1,233
Catélogo Especie Orden Familia EF EG EH EI

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 1,132 1,143 1,950 2,240

MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 0,336 0,444 0,687 0,829

MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 0,921 0,840 1,502 1,774

MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 0,680 0,650 1,210 1,342

MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 0,292 0,326 0,550 0,693

MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 0,333 0,343 0,504 0,637

MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 0,499 0,476 0,805 0,982

MLP 871 Catharacta maccormicki  Charadriiformes Stercorariidae 0,530 0,575 0,884 1,065

YPM 111287 Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 0,460 0,470 0,760 0,970

YPM 102096 Burhinus grallarius Charadriiformes Burhinidae 0,550 0,510 0,930 1,210
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MLP 531
MACN 22325
MLP 474
MLP 344
MLP 804
MLP 712
MLP 807

Prom. YPM

YPM 102102
YPM 105903
YPM 105272
YPM 102099
MACN 20958
MLP 399
MLP 261
YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438

MLP 62

YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
MACN 343438
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Burhinus oedicnemus
Fratercula corniculata
Theristicus melanopis
Coragyps atratus
Nycticorax nycticorax
Ciconia maguari
Vultur gryphus
Leptoptilos
crummeniferus
Leptoptilos dubius
Mycteria americana
Mycteria ibis
Mycteria leucocephala
Ardea cocoi

Columba picazuro
Zenaida auriculata
Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata
Guira guira
Opisthocomus hoazin

Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica
Penelope purpurascens

Charadriiformes
Charadriiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes

Ciconiiformes

Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Columbiformes
Columbiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes
Galliformes

Burhinidae
Alcidae
Threskiornithidae
Cathartidae
Ardeidae
Ciconiidae
Cathartidae

Ciconiidae

Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ardeidae
Columbidae
Columbidae
Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae
Cracidae

0,415
0,334
0,665
0,943
0,482
0,828
2,026

1,600

1,640
0,930
0,960
1,000
0,812
0,396
0,238
1,020
0,118
0,303
0,308
0,493

0,970

0,635
0,792
1,270
0,762
0,315
0,778

0,435
0,368
0,694
0,988
0,482
0,836
1,952

1,535

1,680
0,830
0,880
0,960
0,846
0,392
0,234
1,020
0,126
0,300
0,295
0,522

1,078

0,683
0,748
1,220
0,762
0,312
0,882

0,803
0,546
1,215
1,189
0,976
1,624
2,638

2,305

2,510
1,480
1,620
1,590
1,546
0,608
0,410
1,380
0,164
0,451
0,578
0,860

2,037

1,103
1,454
2,110
1,494
0,595
1,512
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0,899
0,722
1,374
1,696
1,076
1,852
3,388

3,035

3,180
1,910
1,870
1,680
1,764
0,684
0,414
1,600
0,196
0,507
0,583
1,077

2,066

1,156
1,572
2,430
1,506
0,544
1,762
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OUVC 10563
MLP 49
YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
MLP 564
MLP 314
MLP 330
MLP 522
MLP 488
MLP 812
MLP 65
MLP 469
MLP 53
MLP 401
MLP 685
MLP 878
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Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs

Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer
Sula leucogaster
Phoenicopterus chilensis
Ramphastos vitellinus
Monasa nigrifrons
Podiceps major
Pagodroma nivea
Macronectes giganteus
Cyanoliseus patagonus
Pygoscelis adeliae

Tyto alba

Bubo virginianus
Dromaius novahollandie
Rhea americana

Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes

Phoenicopteriformes

Piciformes
Piciformes
Podicipediformes
Procellariiformes
Procellariiformes
Psittaciformes
Sphenisciformes
Strigiformes
Strigiformes
Struthioniformes
Struthioniformes

Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae
Phalacrocoracidae
Sulidae
Phoenicopteridae
Ramphastidae
Bucconidae
Podicipedidae
Procellariidae
Procellariidae
Psittacidae
Spheniscidae
Tytonidae
Strigidae
Casuariidae
Rheidae

0,898
0,540
1,340
1,430
1,310
0,723
0,530
0,341
1,020
0,712
0,361
0,262
0,232
0,214
0,647
0,630
1,100
0,434
0,204
0,543
0,310
0,728
0,367
0,873
0,446
0,558
2,942
2,587

1,161
0,586
1,250
1,430
1,360
0,726
0,550
0,341
1,010
0,696
0,305
0,232
0,216
0,212
0,828
0,641
0,980
0,410
0,211
0,617
0,292
0,776
0,326
0,913
0,430
0,519
2,998
2,618

0,971
0,895
2,380
2,790
2,580
1,276
1,040
0,683
2,100
1,408
0,426
0,352
0,262
0,268
0,916
0,795
1,656
0,556
0,287
0,743
0,415
1,270
0,590
1,188
0,698
0,841
5,073
5,093
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1,539
1,183
2,310
2,740
2,720
1,426
1,000
0,793
2,320
1,666
0,636
0,474
0,392
0,412
1,071
0,999
2,380
0,782
0,354
1,064
0,540
1,451
0,595
1,567
0,949
1,091
7,021
6,361
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MLP 86-VI-15-1 Emeus crassus

Tesis Doctoral
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Struthioniformes Dinornithidae 3,910 4,204 7,035 7,912
Prom. MLP Pterocnemia pennata Struthionifromes Rheidae 2,119 2,108 4,209 5,135
MLP 327 Eudromia elegans Tinamiformes Tinamidae 0,540 0,450 0,933 1,035
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Tabla 9.2. Matriz de medidas del fémur (cm.) tomadas en los Phorusrhacidae disponibles.
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Catalogo Especie EA EB EC ED EE EF EG EG EI
FM-P14678 Andrewsornis abbotti 20,316 4,714 4,668 2,408 2,128

MLP 59-11-26-82 Andrewsornis abbotti? 4,535 3,854

MMP 155-5 Mesembriornis milneedwardsi 25,692 26,944 8,2 4,734 7,736 3,432 3,292 6,644 6,886
MLP 20-170 Mesembriornis milneedwardsi

MACN Pv 5944  Mesembriornis milneedwardsi 23,134 24,786 7,068 5912 7,626 3,527 3,096 5,944 6,38
AMNH 9264 Patagornis marshi 4,734 4,452 5528 2,272 2376

MLP 20-151 Patagornis marshi 5,572 4,53

MLP 20-152 Patagornis marshi 6,398 4,697 5,142
MLP 84-111-9-21  Patagornis marshi 2,585 2,444

BMNH - A516 Patagornis marshi 21,2 21,71 5,71 3,89 5,98 2,58 2,405 4,635 5,17
AMNH 9497 Phorusrhacos longissimus 9,166

MACN Pv 6932 Phorusrhacos longissimus 4,542
MPM-PV4241 Phorusrhacos longissimus 4,106 4,176

FM-P14525 Procariama simplex 15,406 16,242 3,569 2,564 3,698 1,602 1,589 2,558 2,842
FM-P14535 Procariama simplex 3,142 2,782 1,466 1,492

MACN Pv 8225  Procariama simplex 2,868 3,6 2,846 3,216
MACN Pv 6939  Procariama simplex 2,872 2,512 2,902 2272 2,622
YPM-PU15904  Psilopterus bachmanni 11,392 11,725 2,314 2,35 0914 1,202 1,93 2,314
MLP 20-165 Psilopterus bachmanni 2,635 2,035

MLP 20-166 Psilopterus bachmanni 2,632 1,982 2,307
MPM-PV4243 Psilopterus bachmanni 2,902 2,132 2,994 2,398 2,702
FM-PA-6 Psilopterus lemoinei 2,784 2,002

YPM-PU15477  Psilopterus lemoinei 3256 2,518 1,414 1,712

YPM-PU15402  Psilopterus lemoinei 13,396 13,502 2,943 2,134 3,02 1,406 1,442 2,287 2,463
AMNH 9257 Psilopterus lemoinei 14,672 14,78 3,202 2,452 3,296 1,34 1,572 2,694
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AMNH 9157 Psilopterus lemoinei

MLP 20-161 Psilopterus lemoinei
MPM-PV3650  Psilopterus lemoinei
MMP 5050 Taxon Nuevo A

13,8

14,917
17,883

13,972

15,286
18,469

2,44

2,944
3,896

2,15

2,576
4,985

2,662

3,468
4,842
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2,622 2,244

2,283

1,453 1,56 2,659 2,936
1,971 1,912 3,772 4,395
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Tabla 9.3. Individuos promedio para cada especie de fororraco en base a las medidas del fémur (cm.).

Especie EA EB EC ED EE EF EG EH EI
Andalgalornis steulleti

Andrewsornis abbotti 20,316 4,625 4,261 2,408 2,128

Devincenzia pozzi

Kelenken guillermoi

Mesembriornis incertus

Mesembriornis milneedwardsi 24413 25,865 7,634 5,323 7,681 3,480 3,194 6,294 6,633
Paraphysornis brasiliensis

Patagornis marshi 21,200 21,710 5,339 4291 5969 2,479 2,408 4,666 5,156
Phorusrhacos longissimus 9,166 4,106 4,176 4,542
Physornis fortis

Procariama simplex 15,406 16,242 3,194 2,682 3,400 1,534 1,541 2,559 2,893
Psilopterus affinis

Psilopterus bachmanni 11,392 11,725 2,617 2,084 2,659 0914 1,202 2,103 2,441
Psilopterus colzecus

Psilopterus lemoinei 14,196 14,385 2,928 2,305 3,112 1,403 1,572 2,523 2,524
Taxon nuevo A 17,883 18,469 3,896 4,985 4842 1971 1,912 3,772 4,395
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Tabla 9.4. Matriz de medidas del tibiotarso (cm.) tomadas en las Neornithes actuales utilizadas en esta tesis.
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Catalogo Especie Orden Familia ZA 7B ZC ZD ZE

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 19,080 18,078 1,904 2,491 2,227
MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 7,277 6,918 0,768 0,887 0,754
MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 20,326 19,286 1,658 2,421 1,420
MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 14,816 14,157 1,310 1,877 1,075
MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 9,396 9,094 0,724 0,950 0,641
MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 7,983 7,598 0,602 0,812 0,641
MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 8,503 8,130 1,052 1,399 0,850
MLP 871 Catharacta maccormicki Charadriiformes Stercorariidae 10,571 10,010 1,086 1,305 0,978
YPM 111287  Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 10,750 9,990 0,890 1,280 0,780
YPM 102096  Burhinus grallarius Charadriiformes Burhinidae 14,860 13,830 1,140 1,550 1,190
MLP 531 Burhinus oedicnemus Charadriiformes Burhinidae 9,707 9,362 0,998 1,073 0,719
MACN 22325  Fratercula corniculata Charadriiformes Alcidae 7,052 6,618 0,636 0,648 0,602
MLP 474 Theristicus melanopis Ciconiiformes Threskiornithidae 13,382 12,839 1,361 1,674 1,381
MLP 344 Coragyps atratus Ciconiiformes Cathartidae 13,922 13,457 1,638 1,932 1,300
MLP 804 Nycticorax nycticorax Ciconiiformes Ardeidae 12,200 12,068 1,040 0,988 0,944
MLP 712 Ciconia maguari Ciconiiformes Ciconiidae 27,134 26,756 1,590 1,508 1,532
MLP 807 Vultur gryphus Ciconiiformes Cathartidae 23,652 22,464 3,176 3,702 2,592
Prom. YPM  Leptoptilos Ciconiiformes Ciconiidae 31490 30,140 2,465 2,940 1,990

crummeniferus

YPM 102102  Leptoptilos dubius Ciconiiformes Ciconiidae 33,660 32,770 2,540 2,420 2,170
YPM 105903  Mycteria americana Ciconiiformes Ciconiidae 21,830 20,970 1,500 1,710 1,250
YPM 105272  Mycteria ibis Ciconiiformes Ciconiidae 24,390 23,270 1,540 1,720 1,190
YPM 102099  Mycteria leucocephala Ciconiiformes Ciconiidae 24,100 22,990 1,580 1,830 1,180
MACN 20958  Ardea cocoi Ciconiiformes Ardeidae 26,592 26,228 1,622 1,928 1,600
MLP 399 Columba picazuro Columbiformes Columbidae 6,042 5,952 0,708 0,838 0,622
MLP 261 Zenaida auriculata Columbiformes Columbidae 4,002 3,969 0,453 0,501 0,420
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YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62
YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
MACN 343438
OUVC 10563
MLP 49
YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
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Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica
Penelope purpurascens
Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs
Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer
Sula leucogaster

Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes
Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes

Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae
Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae

Phalacrocoracidae

Sulidae

12,290
2,109
4,385
6,165
9,048

15,008

8,601
12,288
27,240
12,926

5,557
14,198
19,472
12,330
22,220
24,800
20,760
14,883

9,720

8,902
29,090
18,454
4,890
4,902
4,910
4,382
11,624

8,117

12,210
2,051
4,363
6,090
8,953

14,519

8,552
12,148
26,230
12,394
5,431
13,984
14,506
11,490
21,010
22,960
19,640
14,170

9,240

8,631
28,520
18,094
4,632
4,708
4,772
4,290
10,825

7,772

1,660
0,224
0,527
0,599
1,134

1,813

1,128
1,408
2,200
1,342
0,646
1,600
1,426
1,109
2,260
2,380
2,370
1,410
1,130
0,751
2,360
1,404
0,618
0,514
0,474
0,416
1,216
0,987
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1,450
0,243
0,522
0,658
1,143

2,085

1,349
1,542
2,810
1,214
0,794
1,688
1,741
1,363
2,990
3,470
3,140
1,803
1,230
0,925
2,930
1,822
0,822
0,706
0,458
0,474
1,343
0,967

1,780
0,208
0,428
0,528
0,988

2,030

1,218
1,336
2,050
1,478
0,496
1,152
1,458
1,018
2,050
2,160
2,160
1,173
0,950
0,675
2,060
1,262
0,530
0,432
0,328
0,328
1,248
1,208
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MLP 564 Phoenicopterus chilensis Phoenicopteriformes Phoenicopteridae 27,494 26,276 2,005 2,024 1,697
MLP 314 Ramphastos vitellinus Piciformes Ramphastidae 7,820 7,598 0,835 0,927 0,726
MLP 330 Monasa nigrifrons Piciformes Bucconidae 3,480 3,383 0,390 0,457 0,346
MLP 522 Podiceps major Podicipediformes Podicipedidae 13,066 10,969 1,090 0,991 1,042
MLP 488 Pagodroma nivea Procellariiformes Procellariidae 7,196 6,646 0,559 0,681 0,540
MLP 812 Macronectes giganteus Procellariiformes Procellariidae 17,625 15,989 1,491 1,799 1,691
MLP 65 Cyanoliseus patagonus Psittaciformes Psittacidae 5,374 5,243 0,607 0,693 0,644
MLP 469 Pygoscelis adeliae Sphenisciformes Spheniscidae 13,689 12,807 1,382 1,328 1,397
MLP 53 Tyto alba Strigiformes Tytonidae 10,068 9,636 0917 0,972 0,835
MLP 401 Bubo virginianus Strigiformes Strigidae 10,347 9,997 1,100 1,070 1,071
MLP 685 Dromaius novahollandie  Struthioniformes Casuariidae 43,800 40,840 4,875 5,313 4,539
MLP 878 Rhea americana Struthioniformes Rheidae 35,508 33,122 4,958 4,929 4,112
ll\/ILP 86-VI-15- Emeus crassus Struthioniformes Dinornithidae 45565 43,867 6,441 4,966 7,017
Prom. MLP Pterocnemia pennata Struthionifromes Rheidae 31,384 29,900 4,464 3,995 3,211
MLP 327 Eudromia elegans Tinamiformes Tinamidae 7,934 7,734 0,902 1,195 0,804
Catalogo Especie Orden Familia ZF G ZH Z1 VA

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 0,947 0,881 1,956 2,147 2,739
MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 0,387 0,333 0,737 0,854 1,107
MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 1,007 0,799 1,387 1,454 3,175
MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 0,725 0,554 1,119 1,200 2,442
MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 0,331 0,297 0,605 0,681 1,268
MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 0,352 0,307 0,617 0,658 1,202
MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 0,514 0,409 0,738 0,873 1,652
MLP 871 Catharacta maccormicki Charadriiformes Stercorariidae 0,561 0,446 1,027 1,174 1,816
YPM 111287  Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 0,440 0,440 0,780 0,820 1,600
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YPM 102096
MLP 531
MACN 22325
MLP 474
MLP 344
MLP 804
MLP 712
MLP 807

Prom. YPM

YPM 102102
YPM 105903
YPM 105272
YPM 102099
MACN 20958
MLP 399
MLP 261
YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62
YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
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Burhinus grallarius
Burhinus oedicnemus
Fratercula corniculata
Theristicus melanopis
Coragyps atratus
Nycticorax nycticorax
Ciconia maguari
Vultur gryphus
Leptoptilos
crummeniferus
Leptoptilos dubius
Mycteria americana
Mycteria ibis
Mycteria leucocephala
Ardea cocoi

Columba picazuro
Zenaida auriculata
Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica

Charadriiformes
Charadriiformes
Charadriiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes

Ciconiiformes

Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Columbiformes
Columbiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes

Burhinidae
Burhinidae
Alcidae
Threskiornithidae
Cathartidae
Ardeidae
Ciconiidae
Cathartidae

Ciconiidae

Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ardeidae
Columbidae
Columbidae
Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae

0,630
0,437
0,336
0,648
0,863
0,536
0,904
1,648

1,230

1,330
0,820
0,840
0,790
0,902
0,377
0,238
0,810
0,112
0,238
0,267
0,518

0,953

0,566
0,718
1,180
0,786
0,283

0,530
0,391
0,312
0,620
0,653
0,446
0,830
1,436

1,135

1,330
0,730
0,800
0,740
0,846
0,325
0,195
0,820
0,104
0,225
0,258
0,390

0,778

0,558
0,618
1,010
0,770
0,267

1,010
0,724
0,664
1,195
1,236
0,976
1,678
2,538

2,365

2,530
1,480
1,540
1,540
1,730
0,678
0,439
1,810
0,209
0,488
0,571
0,920

1,262

0,913
1,128
1,950
1,356
0,490
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1,140
0,843
0,746
1,289
1,341
1,028
1,754
2,662

2,505

2,660
1,480
1,530
1,580
1,824
0,717
0,474
1,400
0,209
0,547
0,582
1,042

1,166

0,906
1,198
2,120
1,424
0,535

2,200
1,598
1,076
1,947
2,058
1,324
2,114
4,264

3,555

3,680
2,160
2,370
2,360
2,184
0,878
0,603
1,790
0,248
0,597
0,794
1,166

2,264

1,261
1,808
2,970
1,846
0,932
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MACN 343438 Penelope purpurascens

OUVC 10563
MLP 49
YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
MLP 564
MLP 314
MLP 330
MLP 522
MLP 488
MLP 812
MLP 65
MLP 469
MLP 53
MLP 401
MLP 685
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Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs

Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer
Sula leucogaster
Phoenicopterus chilensis
Ramphastos vitellinus
Monasa nigrifrons
Podiceps major
Pagodroma nivea
Macronectes giganteus
Cyanoliseus patagonus
Pygoscelis adeliae

Tyto alba

Bubo virginianus
Dromaius novahollandie

Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes
Phoenicopteriformes
Piciformes
Piciformes
Podicipediformes
Procellariiformes
Procellariiformes
Psittaciformes
Sphenisciformes
Strigiformes
Strigiformes
Struthioniformes

Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae

Phalacrocoracidae

Sulidae

Phoenicopteridae

Ramphastidae
Bucconidae
Podicipedidae
Procellariidae
Procellariidae
Psittacidae
Spheniscidae
Tytonidae
Strigidae
Casuariidae

0,866
0,967
0,605
1,170
1,380
1,230
0,723
0,620
0,336
1,320
0,788
0,305
0,216
0,206
0,204
0,762
0,565
0,875
0,407
0,207
0,671
0,303
0,822
0,277
0,794
0,427
0,553
2,487

0,666
0,870
0,451
1,040
1,060
1,020
0,660
0,510
0,349
1,080
0,640
0,294
0,198
0,204
0,208
0,538
0,455
0,762
0,376
0,176
0,542
0,284
0,665
0,273
0,719
0,436
0,498
2,210

1,392
1,471
0,990
1,980
2,080
1,970
1,090
0,830
0,680
1,990
1,298
0,466
0,408
0,376
0,370
1,021
0,806
1,826
0,793
0,386
1,078
0,535
1,568
0,430
1,481
0,986
0,942
4,233
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1,456
1,467
1,081
2,230
2,340
2,270
1,176
0,990
0,723
2,170
1,398
0,517
0,446
0,394
0,402
1,060
1,060
1,868
0,819
0,405
1,056
0,603
1,724
0,551
1,602
1,013
0,926
4,284

2,082
1,774
1,944
3,450
3,860
3,440
2,183
1,670
1,185
3,980
2,210
0,671
0,648
0,624
0,634
1,477
1,484
3,139
0,868
0,393
1,123
1,093
2,890
0,677
2,010
1,017
1,346
8,849
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MLP 878 Rhea americana
MLP 86-VI-15-

) Emeus crassus
Prom. MLP Pterocnemia pennata
MLP 327 Eudromia elegans

Struthioniformes
Struthioniformes

Struthionifromes
Tinamiformes

Rheidae
Dinornithidae

Rheidae
Tinamidae

2,724
4214

2,195
0,472

2,154
2,652

1,785
0,395

3,808
5,705

3,213
0,766
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3,818
7,411

3,289
0,898

9,565
10,118

8,242
1,538
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Tabla 9.5. Matriz de medidas del tibiotarso (cm.) tomadas en los Phorusrhacidae disponibles.
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Catalogo Especie ZA 7B ZC ZD ZE ZF G ZH Z1 VA
MACN Pv 13243 Devincenzia pozzi 7,432 7,222

FM- P14422 Mesembriornis incertus 35,042 4,300 3,506 2,566 2,094

MMP 155-5 Mesembriornis milneedwardsi 45,452 42,330 8,194 5,638 3,232 3,038 5,174 5,464 12,480
MLP 20-141 Mesembriornis milneedwardsi 3,692 3,159

MACN Pv 5944 Mesembriornis milneedwardsi 40,526 5,133 3,464 3,208 4,808 5,364
AMNH 9264 Patagornis marshi 37,122 35,104 4,226 4,624 3,448 2,570 2,116 3,668 4,159 8,022
MLP 20-154 Patagornis marshi 3,876

MLP 20-158 Patagornis marshi 4,816

MLP 59-X11-14-14  Patagornis marshi 3,455 3,325

MLP 84-111-9-21 Patagornis marshi 37,064 35,936 3,696 2,806 2,038 3,402 3,836

BMNH - A516 Patagornis marshi 39,130 36,470 4,780 5,840 4,100 2,890 2,580 3,970 4,480
AMNH 9497 Phorusrhacos longissimus 5,634 3,702 3,186 5,164

MLP 20-119 Phorusrhacos longissimus

MLP 20-130 Phorusrhacos longissimus

MLP 20-137 Phorusrhacos longissimus

MLP 20-171 Phorusrhacos longissimus 7,234 6,382

MLP 20-174 Phorusrhacos longissimus 5,685

MLP 20-180 Phorusrhacos longissimus

MPM-PV4241 Phorusrhacos longissimus 52,312 49,016 6,126 4,252 13,852
AMNH 9158 Phorusrhacos sp. 5,879

FM-P14525 Procariama simplex 28,930 27,540 2,796 4,034 2,710 1,713 1,338 2,496 2,768 5,402
MACN Pv 6939 Procariama simplex 2,492 2,302 2,492

MACN Pv 8225 Procariama simplex 2,494 2,362 2,706
YPM-PU15904 Psilopterus bachmanni 19,858 19,482 1,873 2,656 1,690 1,372 0,842 1,710 1,940

MLP 20-167 Psilopterus bachmanni 1,759 1,782 1,919
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MPM-PV4243
FM-PA-10
FM-PA-7
YPM-PU15402
AMNH 7006
AMNH 9257
AMNH 9157
MLP 20-162
MPM-PV3650
MPM-PV4240
MMP 5050

Psilopterus bachmanni
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Taxon nuevo A

22,112

23,876 23,558
23,932 22,410

25,400 24,325
25,522
33,253 32,022

2,238

1,984

2,835

3,709

3,116

2,842

3,792

4,763

1,882
1,762
1,880
1,924
2,072
2,022
1,768
2,022
2,283

3,263

1,452

1,492

1,665

1,776
2,053

1,257

1,286

1,287

1,306
1,739
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2,054
1,988
2,100
2,092
2,172
2,210
1,842
2,256
2,188

3,371

2,296

2,276

2,502

2,040

2,570

3,077

4,100

4,494
3,928

4,612

6,827
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Tabla 9.6. Individuos promedio para cada especie de fororraco en base a las medidas del tibiotarso (cm.).
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Especie ZA 7B 7C 7D ZE ZF 7G ZH 71 ya|
Andalgalornis steulleti

Andrewsornis abbotti

Devincenzia pozzi 7,432 7,222

Kelenken guillermoi

Mesembriornis incertus 35,042 4,300 3,506 2,566 2,094

Mesembriornis milneedwardsi 45,452 41,428 8,194 5386 3,463 3,135 4,991 5,414 12,480
Paraphysornis brasiliensis

Patagornis marshi 37,772 35,837 4,607 5232 3,675 2,755 2,245 3,648 4,158 8,022
Phorusrhacos longissimus 52,312 49,016 6,331 3,702 3,719 5,778 13,852
Physornis fortis

Procariama simplex 28,930 27,540 2,796 4,034 2,565 1,713 1,338 2,387 2,655 5,402
Psilopterus affinis

Psilopterus bachmanni 19,858 19,482 1,873 2,656 1,777 1,372 0,842 1,849 2,052
Psilopterus colzecus

Psilopterus lemoinei 24,403 23,585 2,352 3,250 1,967 1,596 1,284 2,106 2347 4284
Taxon nuevo A 33,253 32,022 3,709 4,763 3,263 2,053 1,739 3,371 3,077 6,827
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Tabla 9.7. Matriz de medidas del tarsometatarso (cm.) tomadas en las Neornithes actuales utilizadas en esta tesis. Las medidas angulares
AL y AM se expresan en grados.

Catélogo Especie Orden Familia AA AB AC AD AE

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 12,794 12,444 12,396 2,376 2,490
MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 3,900 3,798 3,558 0,786 0,718
MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 18,214 17,786 17,936 1,708 1,502
MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 11,942 11,700 11,776 1,368 1,158
MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 7,696 7,368 7,582 0,792 0,742
MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 4,564 4,306 4,488 0,788 0,620
MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 4,644 4,314 4,402 1,046 1,062
MLP 871 Catharacta maccormicki  Charadriiformes Stercorariidae 6,760 6,389 6,609 1,288 1,185
YPM 111287  Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 8,780 8,490 8,650 0,910 0,890
YPM 102096  Burhinus grallarius Charadriiformes Burhinidae 11,470 11,140 11,240 1,230 1,090
MLP 531 Burhinus oedicnemus Charadriiformes Burhinidae 7,349 7,172 7,191 0,917 0,830
MACN 22325  Fratercula corniculata Charadriiformes Alcidae 3,032 2,716 2,918 0,750 0,736
MLP 474 Theristicus melanopis Ciconiiformes Threskiornithidae 8,758 8,014 8,554 1,482 1,522
MLP 344 Coragyps atratus Ciconiiformes Cathartidae 7,850 7,826 7,634 1,522 1,544
MLP 804 Nycticorax nycticorax Ciconiiformes Ardeidae 7,798 7,766 7,648 1,070 1,024
MLP 712 Ciconia maguari Ciconiiformes Ciconiidae 19,682 19,634 19,454 1,716 1,658
MLP 807 Vultur gryphus Ciconiiformes Cathartidae 12,486 12,342 12,108 3,034 3,210
Prom. YPM  Lepioptilos Ciconiiformes Ciconiidae 24825 24280 24245 2450 2,725

crummeniferus

YPM 102102  Leptoptilos dubius Ciconiiformes Ciconiidae 26,490 26,040 26,090 2,520 2,790
YPM 105903  Mycteria americana Ciconiiformes Ciconiidae 16,760 16,340 16,500 1,440 1,540
YPM 105272 Mycteria ibis Ciconiiformes Ciconiidae 19,830 19,340 19,610 1,470 1,600
YPM 102099  Mycteria leucocephala Ciconiiformes Ciconiidae 20,290 19,850 20,000 1,510 1,680
MACN 20958  Ardea cocoi Ciconiiformes Ardeidae 19,196 19,152 18992 1,834 1,852
MLP 399 Columba picazuro Columbiformes Columbidae 3,270 3,132 3,134 0,796 0,816
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MLP 261
YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62
YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
MACN 343438
OUVC 10563
MLP 49

YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
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Zenaida auriculata
Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica
Penelope purpurascens
Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs
Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer

Columbiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes
Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes

Columbidae
Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae
Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae
Phalacrocoracidae

2,232
6,490
1,222
1,350
4,135
5,504

10,768

5,188
10,568
25,590
5,294
3,132
8,404
10,110
7,062
17,320
18,020
15,290
11,436
6,650
5,988
22,260
13,882
3,418
3,340
3,588
2,912
6,042

2,134
6,400
1,208
1,331
4,063
5,377

10,842

5,184
10,532
25,390
5,306
2,926
8,090
8,940
6,494
16,750
17,340
14,620
11,050
6,300
5,739
21,140
13,444
3,366
3,350
3,568
2,908
5,978

2,104
6,330
1,141
1,319
3,864
5,306

10,708

5,016
10,406
25,310
5,044
3,048
8,084
9,930
6,368
16,730
17,470
14,860
11,166
6,350
5,810
21,830
13,690
3,448
3,320
3,558
2,886
6,070
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0,504
2,030
0,250
0,533
0,625
1,168

2,038

1,246
1,442
2,210
1,506
0,562
1,528
1,790
1,120
2,330
2,410
2,540
1,296
1,130
0,762
2,150
1,528
0,566
0,464
0,422
0,426
1,336

0,526
1,960
0,265
0,514
0,661
1,172

1,954

1,192
1,630
2,020
1,618
0,574
1,280
1,250
1,088
2,400
2,400
2,570
1,253
1,140
0,744
2,050
1,478
0,586
0,356
0,376
0,362
1,486
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MLP 482 Sula leucogaster Pelecaniformes Sulidae 4,738 4,789 4,550 1,276 1,453
MLP 564 Phoenicopterus chilensis Phoenicopteriformes Phoenicopteridae 26,136 25,568 25,920 1,982 1,952
MLP 314 Ramphastos vitellinus Piciformes Ramphastidae 5,026 4,887 4,827 0,927 0,994
MLP 330 Monasa nigrifrons Piciformes Bucconidae 2,141 2,078 2,024 0,438 0,486
MLP 522 Podiceps major Podicipediformes Podicipedidae 6,504 6,546 6,038 1,242 0,864
MLP 488 Pagodroma nivea Procellariiformes Procellariidae 3,642 3,476 3,582 0,642 0,656
MLP 812 Macronectes giganteus Procellariiformes Procellariidae 9,148 8,690 8,898 1,873 1,759
MLP 65 Cyanoliseus patagonus Psittaciformes Psittacidae 2,168 1,968 2,031 0,711 0,878
MLP 469 Pygoscelis adeliae Sphenisciformes Spheniscidae 3,254 3,108 2,947 1,634 2,266
MLP 53 Tyto alba Strigiformes Tytonidae 7,102 7,162 6,980 0,992 1,142
MLP 401 Bubo virginianus Strigiformes Strigidae 6,032 6,100 5,804 1,148 1,320
MLP 685 Dromaius novahollandie  Struthioniformes Casuariidae 34,642 33,372 33,800 5,434 4,712
MLP 878 Rhea americana Struthioniformes Rheidae 32,184 30,952 31,119 4,219 4,076
VP SOV prneus crassus Struthioniformes  Dinomithidae 21,404 20620 19366 7,970 9,868
Prom. MLP Pterocnemia pennata Struthionifromes Rheidae 29,739 28,767 29,123 4,157 4,165
MLP 327 Eudromia elegans Tinamiformes Tinamidae 4,666 4,380 4,528 0,922 1,042
Catalogo Especie Orden Familia AF AG AH Al Al
MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 1,082 0,838 1,092 0,752 1,154
MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 0,432 0,354 0,422 0,302 0,474
MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 0,694 0,772 0,634 0,544 0,872
MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 0,516 0,616 0,514 0,428 0,692
MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 0,318 0,258 0,312 0,224 0,444
MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 0,278 0,268 0,278 0,212 0,438
MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 0,412 0,336 0,422 0,322 0,578
MLP 871 Catharacta maccormicki  Charadriiformes Stercorariidae 0,486 0,471 0,475 0,432 0,756
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YPM 111287
YPM 102096
MLP 531
MACN 22325
MLP 474
MLP 344
MLP 804
MLP 712
MLP 807

Prom. YPM

YPM 102102
YPM 105903
YPM 105272
YPM 102099
MACN 20958
MLP 399
MLP 261
YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62
YPM 111125
MACN 26366

355

Burhinus capensis
Burhinus grallarius
Burhinus oedicnemus
Fratercula corniculata
Theristicus melanopis
Coragyps atratus
Nycticorax nycticorax
Ciconia maguari
Vultur gryphus
Leptoptilos
crummeniferus
Leptoptilos dubius
Mycteria americana
Mycteria ibis
Moycteria leucocephala
Ardea cocoi

Columba picazuro
Zenaida auriculata
Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus

Charadriiformes
Charadriiformes
Charadriiformes
Charadriiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes

Ciconiiformes

Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Columbiformes
Columbiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes

Burhinidae
Burhinidae
Burhinidae
Alcidae
Threskiornithidae
Cathartidae
Ardeidae
Ciconiidae
Cathartidae

Ciconiidae

Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ardeidae
Columbidae
Columbidae
Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae

0,340
0,470
0,329
0,430
0,674
0,692
0,504
0,786
1,604

1,025

1,090
0,610
0,660
0,640
0,792
0,400
0,236
0,990
0,111
0,284
0,308
0,493

0,940

0,586
0,640
0,920
0,980

0,370
0,470
0,293
0,302
0,468
0,558
0,392
0,636
1,032

0,985

1,040
0,660
0,670
0,700
0,680
0,302
0,180
0,830
0,089
0,190
0,242
0,349

1,016

0,540
0,578
1,000
0,508
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0,330
0,420
0,328
0,408
0,668
0,698
0,490
0,754
1,638

0,995

1,020
0,610
0,640
0,600
0,720
0,402
0,242
0,840
0,111
0,284
0,290
0,480

0,852

0,548
0,622
0,720
0,938
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0,280
0,340
0,250
0,272
0,408
0,526
0,324
0,566
0,998

1,760

0,810
0,520
0,550
0,570
0,590
0,252
0,152
0,660
0,089
0,190
0,189
0,322

0,848

0,426
0,510
0,660
0,588

0,470
0,860
0,518
0,456
0,794
0,952
0,582
0,888
1,984

1,445

1,480
0,880
0,960
0,950
0,912
0,462
0,244
0,820
0,123
0,385
0,321
0,508

1,570

0,432
0,396
1,150
0,702
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MLP 364
MACN 343438
OuUVC 10563
MLP 49
YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
MLP 564
MLP 314
MLP 330
MLP 522
MLP 488
MLP 812
MLP 65
MLP 469
MLP 53
MLP 401
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Lophortyx californica
Penelope purpurascens
Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs
Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis
Aramus guarauna
Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes
Turdus rufiventris
Pitangus sulphuratus

Phalacrocorax albiventer

Sula leucogaster

Phoenicopterus chilensis

Ramphastos vitellinus
Monasa nigrifrons
Podiceps major
Pagodroma nivea
Macronectes giganteus
Cyanoliseus patagonus
Pygoscelis adeliae
Tyto alba

Bubo virginianus

Galliformes
Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes
Phoenicopteriformes
Piciformes
Piciformes
Podicipediformes
Procellariiformes
Procellariiformes
Psittaciformes
Sphenisciformes
Strigiformes
Strigiformes

Odontophoridae

Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae
Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae

Phalacrocoracidae

Sulidae

Phoenicopteridae

Ramphastidae
Bucconidae
Podicipedidae
Procellariidae
Procellariidae
Psittacidae
Spheniscidae
Tytonidae
Strigidae

0,252
0,712
0,590
0,496
0,840
0,910
0,940
0,620
0,420
0,472
0,880
0,596
0,292
0,196
0,172
0,162
0,594
0,760
0,626
0,287
0,201
0,358
0,239
0,687
0,336
1,635
0,432
0,540

0,210
0,494
0,910
0,458
1,010
1,090
0,930
0,513
0,390
0,328
0,840
0,526
0,332
0,258
0,214
0,220
0,482
0,403
0,782
0,389
0,166
0,550
0,229
0,612
0,199
0,571
0,356
0,432
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0,262
0,636
0,590
0,510
0,780
0,840
0,890
0,546
0,410
0,386
0,750
0,570
0,268
0,184
0,162
0,162
0,646
0,753
0,568
0,285
0,201
0,366
0,239
0,681
0,336
1,620
0,462
0,578
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0,194
0,464
0,910
0,432
0,780
0,830
0,850
0,403
0,340
0,256
0,620
0,472
0,264
0,182
0,154
0,164
0,424
0,397
0,588
0,369
0,155
0,488
0,229
0,606
0,199
0,641
0,332
0,396

0,260
0,812
1,070
0,508
1,370
1,470
1,330
0,743
0,640
0,428
1,240
0,802
0,368
0,228
0,196
0,194
0,560
0,887
1,108
0,410
0,255
0,812
0,352
1,066
0,267
1,509
0,218
0,424
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MLP 685 Dromaius novahollandie  Struthioniformes Casuariidae 2,176 2,138 1,648 1,802 1,022
MLP 878 Rhea americana Struthioniformes Rheidae 1,741 2,111 1,624 1,850 1,569
VP SOVE Brneus erassus Struthioniformes  Dinomithidae 4224 2496 4178 2450 3,610
Prom. MLP Pterocnemia pennata Struthionifromes Rheidae 1,606 1,822 1,555 1,481 1,626
MLP 327 Eudromia elegans Tinamiformes Tinamidae 0,376 0,372 0,376 0,358 0,548
Catalogo Especie Orden Familia AK AL AM AN

MLP 569 Chauna torquata Anseriformes Anhimidae 1,806 12 10 2,164

MLP 84 Anas platalea Anseriformes Anatidae 0,706 14 13 0,794

MLP 533 Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 0,994 10 8 1,398

MLP 535 Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 0,694 11 9 1,136

MLP 615 Vanellus chilensis Charadriiformes Charadriidae 0,682 8 10 0,734

MLP 814 Larus maculipennis Charadriiformes Laridae 0,528 10 11 0,720

MLP 412 Chionis alba Charadriiformes Chionididae 0,528 13 16 0,829

MLP 871 Catharacta maccormicki  Charadriiformes Stercorariidae 1,029 9 9 1,073

YPM 111287  Burhinus capensis Charadriiformes Burhinidae 0,900 10 10 0,830

YPM 102096  Burhinus grallarius Charadriiformes Burhinidae 1,110 12 12,75 1,080

MLP 531 Burhinus oedicnemus Charadriiformes Burhinidae 0,736 7,5 9 0,794

MACN 22325  Fratercula corniculata Charadriiformes Alcidae 0,420 13,5 11 0,648

MLP 474 Theristicus melanopis Ciconiiformes Threskiornithidae 0,784 13 13 1,249

MLP 344 Coragyps atratus Ciconiiformes Cathartidae 0,612 12 13 1,174

MLP 804 Nycticorax nycticorax Ciconiiformes Ardeidae 0,706 9 8 1,154

MLP 712 Ciconia maguari Ciconiiformes Ciconiidae 1,372 7 11 1,964

MLP 807 Vultur gryphus Ciconiiformes Cathartidae 1,022 16,5 14 2,206

Prom. YPM  Leptoptilos Ciconiiformes Ciconiidae 1,615 8,75 8 2,410

crummeniferus
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YPM 102102
YPM 105903
YPM 105272
YPM 102099
MACN 20958
MLP 399
MLP 261
YPM 103256
MLP 319
MLP 6

MLP 97
MLP 536

MLP 696

MLP 438
MLP 62
YPM 111125
MACN 26366
MLP 364
MACN 343438
OuUVC 10563
MLP 49

YPM 102540
YPM 105866
YPM 102227
Prom. YPM
YPM 102062
MLP 403
YPM 102538
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Leptoptilos dubius
Mycteria americana
Mycteria ibis
Mycteria leucocephala
Ardea cocoi

Columba picazuro
Zenaida auriculata
Buceros bicornis
Galbula ruficauda
Ceryle torquata

Guira guira
Opisthocomus hoazin
Geranoaetus
melanoleucus

Falco peregrinus
Polyborus plancus
Sagittarius serpentarius
Pandion haliaetus
Lophortyx californica
Penelope purpurascens
Gavia immer

Fulica armillata
Ardeotis arabs
Ardeotis kori

Otis tarda

Psophia crepitans
Tetrax tetrax
Porphyrula martinica
Grus canadensis

Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Ciconiiformes
Columbiformes
Columbiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Coraciiformes
Cuculiformes
Cuculiformes

Falconiformes

Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Falconiformes
Galliformes
Galliformes
Gaviiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes
Gruiformes

Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ciconiidae
Ardeidae
Columbidae
Columbidae
Bucerotidae
Galbulidae
Alcedinidae
Cuculidae
Opisthocomidae

Accipitridae

Falconidae
Falconidae
Sagittariidae
Accipitridae
Odontophoridae
Cracidae
Gaviidae
Rallidae
Otididae
Otididae
Otididae
Psophiidae
Otididae
Rallidae
Gruidae

1,890
1,060
1,290
0,980
2,122
0,498
0,340
1,990
0,283
0,390
0,341
0,951

0,592

1,132
1,614
1,040
1,462
0,370
0,926
1,710
0,838
1,780
2,030
2,310
0,963
0,780
0,825
1,420

10,75
8
8,5
6,5
7
20
24
20
8
13
10
20

9

11
10
11,5
19
11
12
7
10
12,5
12,5
11,5
12,83
14,5
15
10,7
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11,25
8
10
7
5
20
16
18
11,5
16,5
16
14

12

16
11
10
21
13
11
7
11
14
14
14
13,66
17
12
12,5

2,510
1,560
1,550
1,580
2,112
0,776
0,492
1,910
0,210
0,452
0,650
1,190

1,588

1,042
1,285
1,970
1,422
0,598
1,498
2,120
1,094
2,090
2,270
2,150
1,180
0,980
0,875
1,700
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MACN 63320
MLP 178
MLP 126
MLP 777
MLP 141
MLP 476
MLP 482
MLP 564
MLP 314
MLP 330
MLP 522
MLP 488
MLP 812
MLP 65
MLP 469
MLP 53
MLP 401
MLP 685
MLP 878
MLP 86-VI-15-
1

Prom. MLP
MLP 327

Aramus guarauna

Xiphocolaptes major
Pseudoseisura lophotes

Turdus rufiventris

Pitangus sulphuratus
Phalacrocorax albiventer

Sula leucogaster

Phoenicopterus chilensis
Ramphastos vitellinus

Monasa nigrifrons
Podiceps major
Pagodroma nivea

Macronectes giganteus
Cyanoliseus patagonus

Pygoscelis adeliae
Tyto alba
Bubo virginianus

Dromaius novahollandie

Rhea americana

Emeus crassus

Pterocnemia pennata

Eudromia elegans

Gruiformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Passeriformes
Pelecaniformes
Pelecaniformes

Phoenicopteriformes

Piciformes
Piciformes
Podicipediformes
Procellariiformes
Procellariiformes
Psittaciformes
Sphenisciformes
Strigiformes
Strigiformes
Struthioniformes
Struthioniformes

Struthioniformes

Struthionifromes
Tinamiformes

Aramidae
Furnariidae
Furnariidae
Turdidae
Tyraniidae
Phalacrocoracidae
Sulidae
Phoenicopteridae
Ramphastidae
Bucconidae
Podicipedidae
Procellariidae
Procellariidae
Psittacidae
Spheniscidae
Tytonidae
Strigidae
Casuariidae
Rheidae

Dinornithidae

Rheidae
Tinamidae

1,542
0,504
0,320
0,256
0,226
0,846
0,732
1,354
0,683
0,215
0,834
0,350
1,507
0,274
0,852
0,588
0,616
7,616
2,256

3,424

2,995
0,558

13
18
14,5

8,5
23,5

11,25
15

10
10
11
15,5
16
17,5

12
18

7,5
8,5
20
30
10
15

12,5
10

25

13
15
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1,512
0,554
0,536
0,492
0,411
1,528
1,136
1,846
0,880
0,436
1,384
0,540
1,851
0,507
1,111
0,966
1,108
3,972
4,379

5,454

3,821
0,852

359



Federico J. Degrange Tesis Doctoral
Tablas Capitulo 9

Tabla 9.8. Matriz de medidas del tarsometatarso (cm.) tomadas en los Phorusrhacidae disponibles. Las medidas angulares AL y AM se expresan
en grados.

Catalogo Especie AA AB AC AD AE AF AG AH
MACN A 11030-68 cf. Psilopterus lemoinei

MNHN-M-189 Devincenzia pozzi 40,980 39,380 5,380 5,310
MACN Pv 6554 Devincenzia pozzi

BAR 3877-11 Kelenken guillermoi 48,520 45,140 46,480 10,850 9,900 5,900 5,170 5,700
FM-P14422 Mesembriornis incertus 30,976 30,464 4,454 1,818 2,552 1,816
MACN Pv 6737 Mesembriornis incertus 3,896 1,616
MMP 155-5 Mesembriornis milneedwardsi 36,900 6,054 2,656 2,772 2,554
MLP 20-87 Mesembriornis milneedwardsi 2,014
MACN Pv 5944 Mesembriornis milneedwardsi 36,132 34,992 5,918 2,522 2,878 2,502
MACN Pv 19170  Paleopsilopterus itaboraiensis 2,818

MLP DGN1418R  Paraphysornis brasiliensis 30,002 28912 280918 9,274 9,732 5,352 2,992 5,306
AMNH 9264 Patagornis marshi 27,188 26,178 26,552 4,158 3,994 1,976 1,784 1,976
MLP 84-II1-9-21 Patagornis marshi 3,848 2,040 2,009 1,988
BMNH - A56 Patagornis marshi 4,460 4,380

MLP 76-V-10-11 Phorusrhacos longissimus 39,866 39,086 38,622 8,368 8,062 3,852 2,686 3,632
AMNH 9146 Phorusrhacos longissimus 3,636 3,202 3,182
MLP 68-1-16-1 Phorusrhacos longissimus 6,358

MLP 20-121 Phorusrhacos longissimus 9,570

MLP 20-120 Phorusrhacos longissimus 8,883

MLP 20-131 Phorusrhacos longissimus 3,404 3,478 3,404
MACN Pv 18602  Phorusrhacos sp. 5,032

MACN A 52-185  Physornis fortis 10,520

FM-P14525 Procariama simplex 21,577 20,902 21,043 3,022 2,748 1,238 1,378 1,290
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MACN Pv 8225
MACN Pv 6939
MMP 990
MACN Pv 12184
YPM-PU15904
AMNH 9154
MLP 20-187
MLP 20-567
MLP 20-168
MPM-PV4243
MLP 76-VI-12-2
MPM-PV3650
PA-5

PA-6

PA-7

PA-8
FM-P13260
YPM-PU15477
YPM-PU15479
YPM-PU15402
AMNH 7008
AMNH 9257
AMNH 9157
MLP 20-188
MMP 5050

Procariama simplex
Procariama simplex
Procariama simplex
Psilopterus affinis

Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni

Psilopterus colzecus
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Taxon nuevo A
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14,784 14,235 14,362

18,422 17,818 17,962 2,814

2,252
2,452
2,378

17,282 16,766 16,966

1,306 1,368 1,306
2,376 1,064 1,120 1,042

2614 [

2,574 1,198 1,234 1,134

17,858
18,006

17,214 17,426 2,616

17,712 2,444

29,434

28,571 28,941 3,982 3,406 1,529 1,922 1,477
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Catalogo Especie Al Al AK AL AM AN
MACN A 11030-68 cf. Psilopterus lemoinei

MNHN-M-189 Devincenzia pozzi 15

MACN Pv 6554 Devincenzia pozzi

BAR 3877-11 Kelenken guillermoi 4,760 14,3 12,2
FM-P14422 Mesembriornis incertus 1,702 2,754 13 3,538
MACN Pv 6737 Mesembriornis incertus 2,192 8 9

MMP 155-5 Mesembriornis milneedwardsi 2,658 11

MLP 20-87 Mesembriornis milneedwardsi 12

MACN Pv 5944 Mesembriornis milneedwardsi 2,698 3,236 3,244 8 4,568
MACN Pv 19170  Paleopsilopterus itaboraiensis

MLP DGN1418R  Paraphysornis brasiliensis 2,618 4,886 4,826 16 17 6,128
AMNH 9264 Patagornis marshi 1,784 2,178 2,230 7, 7.5 3,552
MLP 84-111-9-21 Patagornis marshi 1,840

BMNH - A56 Patagornis marshi 2,470 2,670

MLP 76-V-10-11 Phorusrhacos longissimus 2,482 4,932 13 12,5

AMNH 9146 Phorusrhacos longissimus 3,022 13

MLP 68-1-16-1 Phorusrhacos longissimus

MLP 20-121 Phorusrhacos longissimus 4,347 5,037 5,800
MLP 20-120 Phorusrhacos longissimus 3,850 5,181

MLP 20-131 Phorusrhacos longissimus 3,478

MACN Pv 18602  Phorusrhacos sp.

MACN A 52-185  Physornis fortis 4,922 4,816 6,492
FM-P14525 Procariama simplex 1,324 1,582 1,564 7,75 7,25 2,402
MACN Pv 8225 Procariama simplex 1,367
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MACN Pv 6939
MMP 990
MACN Pv 12184
YPM-PU15904
AMNH 9154
MLP 20-187
MLP 20-567
MLP 20-168
MPM-PV4243
MLP 76-VI-12-2
MPM-PV3650
PA-5

PA-6

PA-7

PA-8
FM-P13260
YPM-PU15477
YPM-PU15479
YPM-PU15402
AMNH 7008
AMNH 9257
AMNH 9157
MLP 20-188
MMP 5050

Procariama simplex
Procariama simplex
Psilopterus affinis

Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni
Psilopterus bachmanni

Psilopterus colzecus
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Psilopterus lemoinei
Taxon nuevo A

1,412

0,997

1,147
1,112

1,000

1,368

1,066

1,068

1,499

1,252
1,112

1,144
1,260
1,618
1,304

1,300
1,210

1,608
1,204

1,916

1,156
1,044
1,042
1,044
1,344
1,646
0,946
1,332
1,342

1,588

1,324
1,138

1,961

6,75

10

75

7,25

6,5

8,5

1,762
1,668
1,572

1,635

2,140
1,758
1,936
1,882

2,116

2,022
1,638

3,063
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Tabla 9.9. Individuos promedio para cada especie de fororraco en base a las medidas del tarsometatarso (cm.). Las medidas angulares AL
y AM se expresan en grados.

Especie AA AB AC AD AE AF AG AH Al Al AK

Andalgalornis steulleti
Andrewsornis abbotti

Devincenzia pozzi 40,980 39,380 5,380 5,310

Kelenken guillermoi 48,520 45,140 46,480 10,850 9,900 5,900 5,170 5,700 4,760

Mesembriornis incertus 30,976 30,464 4454 389 1,818 2,552 1,716 1,947 2,754
Mesembriornis milneedwardsi 36,132 35,946 5,986 2,589 2,825 2357 2,678 3,236 3,244
Paraphysornis brasiliensis 30,002 28,912 28918 9274 9,732 5,352 2,992 5306 2,618 4,886 4,826
Patagornis marshi 27,188 26,178 26,552 4,309 4,074 2,008 1,897 1,982 1,812 2,324 2,450
Phorusrhacos longissimus 39,866 39,080 38,622 8,940 6,484 3,631 3,122 3406 2,994 4,099 5,050
Physornis fortis 10,520 4922 4,816
Procariama simplex 21,577 20,902 21,043 2,931 2,804 1,238 1,378 1,331 1,368 1,582 1,466
Psilopterus affinis 2,094 2,194 0,954 0,976 1,156
Psilopterus bachmanni 14,784 14,235 14362 1,972 2,013 0934 1,016 0902 0,997 1,192 1,119
Psilopterus colzecus 2,620 1,088 1,295 1,078 1,147

Psilopterus lemoinei 17,892 17,266 17,517 2,534 2,551 1,164 1,236 1,147 1,123 1,374 1,331
Taxon nuevo A 29,434 28,571 28941 3,982 3406 1,529 1,922 1477 1,499 1916 1,961
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Especie AL AM AN
Andalgalornis steulleti

Andrewsornis abbotti

Devincenzia pozzi 15

Kelenken guillermoi 14,3 12,2
Mesembriornis incertus 10,5 9 3,538
Mesembriornis milneedwardsi 12 9,5 4,568
Paraphysornis brasiliensis 16 17 6,128
Patagornis marshi 7 7,5 3,552
Phorusrhacos longissimus 13 12,75 5,800
Physornis fortis 6,492
Procariama simplex 7,375 8,125 2,402
Psilopterus affinis 1,762
Psilopterus bachmanni 6,75 7,25 1,625
Psilopterus colzecus

Psilopterus lemoinei 9 7.5 1,927
Taxon nuevo A 7,5 8,5 3,063
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Tabla 9.10. Andlisis de componentes principales para el conjunto de aves actuales y
fororracos analizados mediante el fémur.

Componente Eigenvalue Varianza% Var. acumulada
1 0,841961 98,48884 98,4888

2 0,005015 0,58660 99,0754

3 0,003353 0,39217 99,4676

4 0,001421 0,16627 99,6339

5 0,001130 0,13220 99,7661

6 0,000969 0,11333 99,8794

7 0,000653 0,07635 99,9558

8 0,000342 0,04005 99,9958

9 0,000036 0,00417 100,0000
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Tabla 9.11. Andlisis de componentes principales para el conjunto de aves actuales y
fororracos analizados mediante el tibiotarso.

Componente Eigenvalue Varianza%  Var. acumulada
1 0,856116 97,08505 97,0851
2 0,011359 1,28818 98,3732
3 0,006753 0,76577 99,1390
4 0,002727 0,30929 99,4483
5 0,001555 0,17639 99,6247
6 0,001415 0,16044 99,7851
7 0,000785 0,08898 99,8741
8 0,000660 0,07487 99,9490
9 0,000343 0,03885 99,9878
10 0,000107 0,01216 100,0000
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Tabla 9.12. Andlisis de componentes principales para el conjunto de aves actuales y

fororracos analizados mediante el tarsometatarso.

Componente Eigenvalue Varianza%  Var. acumulada
1 1,264172 88,01315 88,0131
2 0,112203 7,81172 95,8249
3 0,018022 1,25472 97,0796
4 0,015659 1,09017 98,1698
5 0,008243 0,57389 98,7436
6 0,006048 0,42109 99,1647
7 0,005284 0,36788 99,5326
8 0,002435 0,16953 99,7021
9 0,001986 0,13827 99,8404
10 0,001412 0,09832 99,9387
11 0,000516 0,03594 99,9747
12 0,000241 0,01677 99,9914
13 0,000100 0,00696 99,9984
14 0,000023 0,00161 100,0000
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Tabla 9.13. Andlisis de componentes principales para el conjunto de aves actuales y
fororracos analizados mediante el miembro posterior completo.

Componente Eigenvalue Varianza%  Var. acumulada
1 2,681229 92,44654 92,4465
2 0,118536 4,08701 96,5336
3 0,019340 0,66684 97,2004
4 0,017614 0,60732 97,8077
5 0,012625 0,43531 98,2430
6 0,009775 0,33702 98,5800
7 0,008023 0,27662 98,8567
8 0,005883 0,20284 99,0595
9 0,004040 0,13928 99,1988
10 0,003687 0,12713 99,3259
11 0,003185 0,10981 99,4357
12 0,002866 0,09882 99,5346
13 0,002425 0,08361 99,6182
14 0,001888 0,06509 99,6833
15 0,001472 0,05074 99,7340
16 0,001201 0,04141 99,7754
17 0,001124 0,03877 99,8142
18 0,000959 0,03305 99,8472
19 0,000882 0,03041 99,8776
20 0,000793 0,02734 99,9050
21 0,000651 0,02243 99,9274
22 0,000470 0,01619 99,9436
23 0,000331 0,01141 99,9550
24 0,000281 0,00969 99,9647
25 0,000259 0,00892 99,9736
26 0,000216 0,00745 99,9811
27 0,000193 0,00665 99,9877
28 0,000168 0,00578 99,9935
29 0,000101 0,00350 99,9970
30 0,000035 0,00122 99,9982
31 0,000024 0,00083 99,9990
32 0,000020 0,00069 99,9997
33 0,000008 0,00026 100,0000
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Tabla 9.14. Andlisis de componentes principales para el conjunto de aves actuales y
fororracos analizados mediante los indices del miembro posterior.

Componente Eigenvalue Varianza%  Var. acumulada
1 0,530733 51,21692 51,2169
2 0,128818 12,43124 63,6482
3 0,099694 9,62069 73,2689
4 0,064833 6,25655 79,5254
5 0,053793 5,19118 84,7166
6 0,042441 4,09563 88,8122
7 0,022671 2,18782 91,0000
8 0,018054 1,74221 92,7423
9 0,015812 1,52589 94,2681
10 0,014059 1,35676 95,6249
11 0,011456 1,10550 96,7304
12 0,010018 0,96679 97,6972
13 0,007404 0,71451 98,4117
14 0,006175 0,59589 99,0076
15 0,003212 0,30992 99,3175
16 0,002801 0,27027 99,5878
17 0,002382 0,22990 99,8177
18 0,000816 0,07875 99,8964
19 0,000359 0,03464 99,9311
20 0,000321 0,03100 99,9621
21 0,000237 0,02290 99,9850
22 0,000156 0,01503 100,0000
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Tabla 9.15. Andlisis de componentes principales del neurocraneo de los fororracos en
vista dorsal. Se analizaron 14 individuos (cinco Cariamidae y nueve Phorusrhacidae)

mediante 11 landmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza% Var. acumulada
1 0,40207 49,70 49,70
2 0,30607 28,80 78,49
3 0,16412 8,28 86,77
4 0,12644 4,92 91,69
5 0,09468 2,76 94,45
6 0,08258 2,10 96,54
7 0,07418 1,69 98,23
8 0,04599 0,65% 98,88
9 0,0377 0,44 99,32
10 0,0304 0,28 99,60
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Tabla 9.16. Analisis de componentes principales del neurocraneo de los fororracos en
vista lateral. Se incluyeron 12 individuos (cinco Cariamidae y siete Phorusrhacidae),
analizados mediante 10 landmarks.

Componente Eigenvalue Varianza% Var. acumulada
1 0,44618 72,16 72,16
2 0,17573 11,19 83,35
3 0,11224 4,57 87,92
4 0,10264 3,82 91,74%
5 0,09132 3,02 94,7
6 0,06877 1,71 96,48
7 0,06200 1,39 97,87
8 0,05369 1,04 98,92
9 0,03957 0,57 99,48
10 0,03551 0,46 99,94
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Tabla 9.17. Analisis de componentes principales del craneo de las aves en vista dorsal.
Se utilizaron 77 individuos (cinco fororracos) aplicando 12 landmarks y 9
semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 1,45520 72,49 72,49
2 0,56272 10,84 83,33
3 0,34388 4,05 87,38
4 0,27555 2,60 89,98
5 0,24607 2,07 92,05
6 0,22249 1,69 93,74
7 0,20455 1,43 95,17
8 0,18173 1,13 96,31
9 0,15871 0,86 97,17
10 0,15045 0,77 97,94
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Tabla 9.18. Analisis de componentes principales del craneo de las aves en vista lateral.

Se analizaron 74 individuos (dos fororracos) mediante 16 landmarks y 21

semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 1,60523 64,94 64,94
2 0,72458 13,23 78,17
3 0,48757 5,99 84,16
4 0,37779 3,60 87,76
5 0,31413 2,49 90,25
6 0,26015 1,71 91,95
7 0,24167 1,47 93,42
8 0,2052 1,06 94,49
9 0,18783 0,89 95,37
10 0,16294 0,67 96,04
10 0,16294 0,67 96,04

374



Federico J. Degrange

Tesis Doctoral
Tablas Capitulo 9

Tabla 9.19. Andlisis de componentes principales del craneo de las aves carnivoras en
vista lateral. Se analizaron 26 individuos (dos fororracos) mediante 16 landmarks y 21
semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 0,77461 61,34 61,34
2 0,39782 16,18 77,52
3 0,26062 6,94 84,47
4 0,20672 4,37 88,84
5 0,18115 3,36 92,19
6 0,1334 1,82 94,01
7 0,12296 1,55 95,56
8 0,10749 1,18 96,74
9 0,08606 0,76 97,50
10 0,08163 0,68 98,18
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Tabla 9.20. Analisis de componentes principales del craneo del esplacnocraneo en vista
lateral. Se analizaron 74 individuos (dos fororracos) mediante 9 landmarks y 21
semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 0,03290537 56,527 56,527
2 0,01252514 21,516 78,043
3 0,00359155 6,170 84,213
4 0,00224456 3,856 88,069
5 0,00180697 3,104 91,173
6 0,00137898 2,369 93,542
7 0,00089034 1,529 95,071
8 0,00076487 1,314 96,385
9 0,00053099 0,912 97,297
10 0,00043812 0,753 98,05
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Tabla 9.21. Analisis de componentes principales del craneo del pico en vista lateral. Se
incluyeron 74 individuos (dos fororracos), analizados mediante 8 landmarks y 18
semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 0,03044379 51,385 51,385
2 0,01485722 25,077 76,462
3 0,00412814 6,968 83,43
4 0,00313870 5,298 88,727
5 0,00187541 3,165 91,893
6 0,00127480 2,152 94,045
7 0,00110902 1,872 95,916
8 0,00054074 0,913 96,829
9 0,00036453 0,615 97,444
10 0,00034432 0,581 98,026
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Tabla 9.22. Andlisis de componentes principales de la pelvis en vista dorsal. Se
analizaron 69 individuos (cinco fororracos) mediante 9 landmarks. Se muestran solo los
primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 1,23315 65,98 65,98
2 0,57298 14,24 80,22
3 0,38892 6,56 86,78
4 0,32193 4,50 91,28
5 0,2876 3,59 94,87
6 0,18711 1,52 96,39
7 0,16165 1,13 97,52
8 0,14708 0,94 98,46
9 0,12821 0,71 99,17
10 0,09126 0,36 99,54
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Tabla 9.23. Andlisis de componentes principales de la pelvis en vista lateral. Se
incluyeron 69 individuos (cinco fororracos) analizados mediante 13 landmarks y 18
semilandmarks. Se muestran solo los primeros 10 componentes.

Componente Eigenvalue Varianza Var. acumulada
1 0,80533 41,83 41,83
2 0,55563 19,91 61,74
3 0,39779 10,20 71,94
4 0,3277 6,93 78,87
5 0,297 5,69 84,56
6 0,22792 3,35 87,91
7 0,1913 2,36 90,27
8 0,18025 2,10 92,36
9 0,14756 1,40 93,77
10 0,12529 1,01 94,78
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Tabla 10.1. Medidas del miembro anterior (cm), proporciones e indice braquial (Bl =
longitud del humero/longitud de la ulna) de las especies seleccionadas para su
comparacion con Psilopterus lemoinei. Cmc=carpometacarpo.

Long.

Species Homero Ulna Cmc total %hamero %ulna %cmc  BI
Aramus guarauna 11,56 12,16 6,50 30,22 38,24 40,24 21,51 0,95
Ardea cocoi 19,17 22,27 9,57 51,01 37,57 43,66 18,77 0,86
Cariama cristata 10,62 10,00 490 25,52 41,60 39,18 19,22 1,06
Chunga burmeisteri 7,83 7,41 4,05 19,29 40,58 38,44 20,98 1,06
Fratercula corniculata 6,79 5,57 3,68 16,03 42 .34 34,72 22,94 122
Geranoaetus melanoleucus 15,95 18,11 891 4297 37,11 42,15 20,74 0,88
Otis tarda* 17,30 18,70 8,60 44,60 38,79 41,93 19,28 0,93
Penelope purpurascens 9,57 10,27 5,23 25,06 38,17 40,97 20,85 0,93
Phoenicopterus chilensis 19,66 20,91 9,09 49,66 39,59 42,11 1831 0,94
Pitangus sulphuratus 291 3,54 1,80 8,25 35,31 42,85 21,83 0,82
Psilopterus lemoinei 10,80 8,08 4,80 23,68 45,61 34,12 20,27 1,34
Psophia crepitans 8,13 8,07 3,54 19,74 41,19 40,88 17,93 1,01
Turdus rufiventris 3,02 3,68 2,02 8,71 34,60 42,18 2322 0,82
Uria aalge** 0,87 0,63 - -- - -- - 1,38

* Informacion proporcionada por G. Mayr.

** de Nudds et al. (2006)
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Apendice 5.1. Matriz de 148 caracteres morfoldgicos para los cuatro Phorusrhacidae y el Anseriformes Brontornis incluidos en este
estudio (matriz tomada de Mayr y Clarke, 2003)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22

Psilopterus lemoinei $1 1.0 o0 o0 o0 o0 o0 ? o0 1 1 1 2?2 0 1 o0 ?2 2 2 7 1
Patagornis marshi $1 1.0 o0 o0 o0 o0 o0 ? 2?2 2?2 o0 1 2?2 0 1 o0 2 2 2 7 1
Mesembriornis milneedwardsi 1 ? o0 o0 ? 0 o0 2?2 2?2 2 2 2 1 2?2 2 2 0 2 2?2 2?2 7 1
Taxon nuevo A ¢!1 .0 o o o0 o0 ? 2?2 1 1 1 1 2?2 O 1 O O 1 1 1 1
Brontornis burmeisteri 2 2 2?2 2 2?2 92 2?2 92 2 92 2 92 2 92 2 2?2 92 2?2 92 2?2 72 72
23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44

Psilopterus lemoinei o 1 o o0 o0 o0 1 o0 0 1 o0 1 o 1 O O ? O 1 1 O O
Patagornis marshi o 1 o o0 o0 o0 1 1 0 1 O 1 O 1 O O ? O 1 1 O O
Mesembriornis milneedwardsi ' ? ? ? 2?2 2 2?2 2?2 92?2 92?2 1 o0 2?2 2 2 2 2 92 0 ?2 1 0 ?
Tax6én nuevo A o 1 o o0 1 ? 2?2 1 ? 1 o0 1 O 1 O O 2?2 O 1 1 O O
Brontornis burmeisteri 2 9?2 2?2 2 2?2 92 2?2 92 2 92 2 92 2 2?2 0 1 2?2 0 ?2 1 0 2

45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66

Psilopterus lemoinei o o o0 1 o 1 o0 1 1 0O ? O 1 o0 1 o0 2?2 2?2 2 0 1 0
Patagornis marshi 1?22?22 2 2?2 1 ? 0 2?2 0 1 o0 2?2 2?2 2?2 2?2 2?2 0 1 0
Mesembriornis milneedwardsi 0 0 o0 1 o0 o0 o0 1 1 o0 O O 1 o0 2?2 2 2 2 2?2 2?2 2 72
Taxon nuevo A o o o 1 o0 o0 o0 1T 1 O O O 1T O 1 2 2?2 0 O O0 1 O
Brontornis burmeisteri 2 2?2 2?2 2?2 2 2 2 2 92 92 2?2 92?2 2?2 2 2 2?2 92?2 92 9?2 7?2 7?2 2
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67 68 69 70 71 72 73 74 75 76 77 78 79 80 81 82 83 84 85 86 87 88

Psilopterus lemoinei o o o0 ? 2?2 2?2 2 2 o0 01T o0 1 1 o0 o0 0O 1 1 1 0 O
Patagornis marshi o o 2 2?2 2?2 92 2 2 9?2 2 2?2 2 1 1 2?2 2 0 0 1 1 ?2 ?
Mesembriornis milneedwardsi ' ? ? ? 2?2 2 2?2 2 92 92 92?2 °?2 2?2 2 92 92 92 92?2 1 °?2 2?2 2 2
Tax6én nuevo A o o o 1 1 0 2 2 o0 0 1T o0 1 1 O O O 1 ?2 2?2 0 O
Brontornis burmeisteri 2?2 2?2 2?2 2?2 2 2 2 92 92?2 2?2 2?2 2?2 2 2 2?2 92?2 92 2?2 7?2 7?7 72

89 90 91 92 93 94 95 96 97 98 99 100 101 102 103 104 105 106 107 108 109 110

Psilopterus lemoinei ? 12 1 o0 1T 1 0 O O O 1 I 0o 0 o0 o O 1 o0 1

Patagornis marshi ? 1?2 1 2?2 1T 1 1 0 0 O o 1 o0 o0 o o o0 1 o0 1

Mesembriornis milneedwardsi 0 1 ? 1 0 ? 1 1 0 0 0 1 1 1 o 0o o0 o o 1 o0 ?

Taxo6n nuevo A ? 12 1 ? 1 1 0 O O O 1 1 O O O O O OO 1 o0 1

Brontornis burmeisteri 2?2?2222 0?2 1 2?2 2?2 2?2 0 0 1 o o0 o0 o o o o0 1
o1 1t 1r 1t 1t 11 11 11 12 12 12 12 12 12 12 12 12 12 13 13 13

3 5 6 7 9 0 5 6 7 9 0

Psilopterus lemoinei 0

Patagornis marshi 0 ? ? ?

Mesembriornis 2 0?2 0 ? 9?2 9?2 92 9?2 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 92 2

milneedwardsi

Taxon nuevo A 9 9 0 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9

Brontornis burmeisteri 2?2 0?2 2?2 2?2 2 2 2?2 2?2 2?2 2?2 2?2 2?2 2?2 2?2 92?2 92?2 9?2 °?2 7?2 7?7 2
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Apéndice 6.1. Datos de masa corporal en kg. y fuerza de mordida en Newtons (N)

utilizados para estimar la fuerza de mordida.

Especie Orden Familia Masa Fuerzg de Referencia

Corporal  Mordida
Rhea americana Rheiformes Rheidae 23 48,59 Carril, 2010
Geranoaetus melanoleucus ~ Falconiformes — Accipitridae 3,1 50 Degrange et al., 2010
Geranoaetus melanoleucus ~ Falconiformes  Accipitridae 2,445 33,25 Carril, 2010
Accipiter cooperii Falconiformes ~ Accipitridae 0,4504 3,1 Sustaita y Hertel, 2010
Accipiter striatus Falconiformes  Accipitridae 0,1655 1,42 Sustaita y Hertel, 2010
Falco peregrinus Falconiformes  Falconidae 0,7738 12,96 Sustaita y Hertel, 2010
Falco sparverius Falconiformes Falconidae 0,1109 3,99 Sustaita y Hertel, 2010
Falco columbarius Falconiformes  Falconidae 0,2147 4,74 Sustaita y Hertel, 2010
Falco mexicanus Falconiformes  Falconidae 0,5037 13,79 Sustaita y Hertel, 2010
Sarcoramphus papa Ciconiformes  Cahartidae 3,375 110 Carril, 2010
Anser anser Anseriformes  Anatidae 3,308 50,32 Carril, 2010
Ramphastos toco Piciformes Ramphastidae 0,618 25,14 Carril, 2010
Cariama cristata Cariamiformes Cariamidae 1,5 19,42 Degrange et al., 2010
Chunga burmeisteri Cariamiformes Cariamidae 1,3 19,42 Degrange et al., 2010
Amadina erythrocephala Passeriformes  Estrildidae 0,0227 4 van der Meij y Bout, 2004
Amadina fasciata Passeriformes  Estrildidae 0,0185 5,2 van der Meij y Bout, 2004
Chloebia gouldia Passeriformes  Estrildidae 0,0152 4,1 van der Meij y Bout, 2004
Erythrura trichroa Passeriformes  Estrildidae 0,0131 53 van der Meij y Bout, 2004
Estrilda troglodytes Passeriformes  Estrildidae 0,0074 1,1 van der Meij y Bout, 2004
Hypargos niveoguttatus Passeriformes  Estrildidae 0,0161 3,1 van der Meij y Bout, 2004
Lagonosticta senegala Passeriformes  Estrildidae 0,0069 1,2 van der Meij y Bout, 2004
Lonchura fringilloides Passeriformes  Estrildidae 0,0162 5 van der Meij y Bout, 2004
Lonchura pallida Passeriformes  Estrildidae 0,0132 33 van der Meij y Bout, 2004
Lonchura punctulata Passeriformes  Estrildidae 0,0124 3,7 van der Meij y Bout, 2004
Neochima modesta Passeriformes  Estrildidae 0,0132 2 van der Meij y Bout, 2004
Neochmia ruficauda Passeriformes  Estrildidae 0,012 2,1 van der Meij y Bout, 2004
Padda oryzivora Passeriformes  Estrildidae 0,0304 9,6 van der Meij y Bout, 2004
Phoephila acuticauda Passeriformes  Estrildidae 0,0183 2,6 van der Meij y Bout, 2004
Taeniopygia bichenovi Passeriformes  Estrildidae 0,0097 1,9 van der Meij y Bout, 2004
Poephila cincta Passeriformes  Estrildidae 0,0157 2,5 van der Meij y Bout, 2004
Pytilia hypogrammica Passeriformes  Estrildidae 0,0153 3,1 van der Meij y Bout, 2004
Taenopygia guttata Passeriformes  Estrildidae 0,0227 3,9 van der Meij y Bout, 2004
Uraeginthus bengalus Passeriformes  Estrildidae 0,01 1,3 van der Meij y Bout, 2004
Carduelis chloris Passeriformes  Fringillidae 0,0283 13,6 van der Meij y Bout, 2004
Carduelis flammea Passeriformes ~ Fringillidae 0,0126 2,9 van der Meij y Bout, 2004
Carduelis sinica Passeriformes  Fringillidae 0,02 8,1 van der Meij y Bout, 2004
Carduelis spinus Passeriformes ~ Fringillidae 0,013 3,1 van der Meij y Bout, 2004
Carpodactus erythrinus Passeriformes  Fringillidae 0,0216 6,3 van der Meij y Bout, 2004
Eophona migratoria Passeriformes ~ Fringillidae 0,052 36,1 van der Meij y Bout, 2004
Mycerobas affinis Passeriformes  Fringillidae 0,07 38,4 van der Meij y Bout, 2004
Pyrrhula pyrrhula Passeriformes ~ Fringillidae 0,0209 4,9 van der Meij y Bout, 2004
Rhodopechys obsoleta Passeriformes  Fringillidae 0,0225 6,4 van der Meij y Bout, 2004
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Serinus leucopygius Passeriformes  Fringillidae 0,0095 2,1 van der Meij y Bout, 2004
Serinus mozambicus Passeriformes  Fringillidae 0,012 2,9 van der Meij y Bout, 2004
Serinus sulphuratus Passeriformes  Fringillidae 0,0182 11,8 van der Meij y Bout, 2004
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Apéndice 9.1. Correlacion variable-componente (Factor Loading) de los tres primeros

componentes principales del andlisis del fémur.

Variable  Componente 1  Componente 2 Componente 3
Logio EA -0,985530 0,147940 0,057522
Logio EB -0,990120 0,126664 0,044081
Logio EC -0,995509 -0,046974 0,025910
Logio ED -0,988467 -0,022741 -0,142257
Logio EE -0,995604 -0,052180 0,004224
Logio EF -0,992791 -0,071736 0,052872
Logio EG -0,992040 -0,089747 0,051280
Logio EH -0,992681 0,073565 -0,040007
Logio EI -0,996276 0,008467 0,002761
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Apéndice 9.2. Correlacion variable-componente (Factor Loading) de los tres primeros

componentes principales del analisis del tibiotarso.

Variable  Componente 1  Componente 2 Componente 3
Logio ZA -0,974596 0,220652 0,008033
Logio ZB -0,974516 0,221372 0,003767
Logio 2C -0,993325 -0,077889 0,002029
Logio ZD -0,980264 -0,052710 -0,139314
Logio ZE -0,983132 -0,119729 0,081259
Logio ZF -0,992210 -0,080653 0,027323
Logio ZG -0,992940 -0,041788 0,051346
Logio ZH -0,991277 -0,002612 0,101429
Logio Z1 -0,991348 -0,020670 0,070607
Logio Z) -0,980483 -0,030397 -0,166582
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Apéndice 9.3. Correlacion variable-componente (Factor Loading) de los tres primeros
componentes principales del analisis del tarsometatarso.

Variable Componente 1  Componente 2 Componente 3
Logio AA 0,933883 0,344292 -0,026926
Logio AB 0,929108 0,354416 -0,027480
Logio AC 0,928455 0,358533 -0,027118
Logio AD 0,986367 -0,134627 0,003583
Logio AE 0,972056 -0,188578 0,002003
Logio AF 0,950171 -0,287705 0,017450
Logio AG 0,982908 -0,053933 0,046226
Logio AH 0,943001 -0,304081 0,049256
Logio Al 0,974144 -0,109495 0,085714
Logio AJ 0,944045 -0,148206 0,192803
Logio AK 0,934251 -0,028929 -0,287925
Logio AN -0,111609 -0,799396 -0,279223
Logio AO -0,129891 -0,825875 -0,213294
Logio AP 0,986907 -0,049973 -0,037390
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Apéndice 9.4. Correlacion variable-componente (Factor Loading) de los tres primeros
componentes principales del andlisis del miembro posterior.

Variable Componente 1  Componente 2 Componente 3
Logio EA 0,980742 -0,065499 0,036446
Logo EB 0,986336 -0,052924 0,028570
Logio EC 0,988237 -0,109420 0,000512
Logio ED 0,979324 -0,101659 -0,000131
Logio EE 0,990313 -0,082125 0,015930
Logio EF 0,987269 -0,088030 0,032087
Logio EG 0,985771 -0,111244 0,014887
Logio EH 0,986539 -0,060602 0,003660
Logio EI 0,994776 -0,033293 0,001485
Logio ZA 0,971388 0,177814 0,010072
Logio ZB 0,971830 0,176097 0,012323
Logio ZC 0,993970 -0,047058 0,017376
Logio ZD 0,978365 0,030217 0,058926
Logio ZE 0,984964 -0,115256 -0,031016
Logio ZF 0,991543 -0,064144 0,033112
Logio Z2G 0,993250 -0,039546 0,003548
Logio ZH 0,991767 -0,034084 -0,032657
Logio Z1 0,990222 -0,058777 -0,014634
Logio ZJ 0,975767 0,019571 0,053690
Logio AA 0,919746 0,380594 -0,002335
Logio AB 0,917403 0,383714 -0,003263
Logio AC 0,914318 0,393381 -0,001570
Logio AD 0,990527 -0,097197 -0,018908
Logio AE 0,972984 -0,167045 -0,011963
Logio AF 0,948754 -0,267913 -0,003978
Logio AG 0,980749 -0,013063 0,018443
Logio AH 0,940183 -0,292334 0,024285
Logio Al 0,971496 -0,093905 0,023227
Logio AJ 0,930776 -0,107920 0,182684
Logio AK 0,908912 0,025729 -0,392775
Logio AN -0,157315 -0,781012 -0,109678
Logio AO -0,211291 -0,798304 -0,068400
Logio AP 0,982585 -0,006600 -0,078531
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Apéndice 9.5. Correlacion variable-componente (Factor Loading) de los tres primeros
componentes principales del andlisis de los indices del miembro posterior.

Variable Componente 1  Componente 2 Componente 3
EA/EB -0,471218 -0,034904 0,206271
EC/ED -0,176388 -0,186711 0,657679
EC/EE -0,366726 -0,361277 0,316726
EF/EG 0,138868 0,022250 0,067758
EI/EH 0,125612 -0,038338 0,281557
ZB/ZA -0,178406 -0,053170 -0,225944
ZD/ZC 0,374706 0,197886 0,217298
Z7J/ZD 0,011700 0,044001 -0,700861
ZC/ZE 0,300274 0,098452 0,069826
ZF/7G 0,016809 0,314282 -0,273805
ZH/Z1 0,202413 -0,040420 0,213972
AA/AB -0,100461 -0,054431 0,004083
AA/AC -0,585034 -0,052676 -0,139949
AD/AP -0,374695 0,424243 -0,264325
AD/AE 0,427844 0,016645 0,309516
AJ/AK -0,373353 0,915534 0,093245
AF/AG -0,879071 -0,074779 -0,363023
AH/AI -0,801439 -0,067055 -0,397899
AN/AO -0,050027 -0,141577 0,102053
EB/ZB -0,551999 -0,039778 0,230906
ZB/AA -0,960714 -0,091793 0,135027
EB/AA -0,942313 -0,085467 0,198807
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