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Resumen

Los Procellariiformes constituyen un grupo de aves estrictamente marinas
peldgicas que viven en todos los océanos del mundo. En la actualidad, los
Procellariformes se dividen en cuatro familias: Diomedeidae, Procellariidae,
Hydrobatidae y Oceanitidae, a las cuales se suma la familia completamente fosil
Diomedeoididae, que, hasta el momento, no se encuentra presente en Sudameérica. Todos
los integrantes de la familia Diomedeidae adquieren grandes tallas, y constituyen las
especies mas grandes de todo el orden. Contrariamente, los Hydrobatidae y Oceanitidae
agrupan a los mas pequefios representantes del orden y son morfologicamente muy
similares entre si. Finalmente, los Procellariidae retnen a una gran diversidad de especies
con una gran riqueza especifica. Una quinta familia viviente, Pelecanoididae, ha sido

reconocida en el pasado, aunque actualmente ha caido en desuso.

Los restos mas antiguos que han sido asignados a este orden provienen del
Cretacico tardio y del Paleoceno, aunque su identidad taxonémica resulta muy
controversial debido a su caracter fragmentario. Sus primeros restos, por el momento, se
sittan en el Eoceno tardio de Antartida y Estados Unidos, aunque su mayor
diversificacion se registra a partir del Nedgeno, momento en el que aparece una mayor
cantidad de ejemplares en todo el mundo, que han sido asignados a cada una de las

familias mencionadas.

Si bien usualmente se ha considerado a los Procellariiformes como un grupo
monofilético, las relaciones internas entre las familias y la relacion con otros grupos de
aves se encuentra poco resuelta. Las propuestas vigentes estan aun sujetas a discusion.
Hay una gran disonancia entre las filogenias moleculares y morfolégicas, y aunque las
primeras han sido las mas estudiadas, se basan en un pequefio nimero de especies, que
no resulta representativo de la diversidad que el orden exhibe. La probleméatica se
complejiza cuando se intenta incorporar a los representantes fosiles, de los cuales no hay
informacion molecular disponible y sus caracteres taxonomicos se basan casi
exclusivamente en la osteologia. Es por ello que el objetivo general de esta tesis ha sido
el relevamiento y analisis de datos de tipo morfoldgico y su posterior andlisis filogenético
con el fin de proponer hipotesis cladisticas que incluyan a los Procellariiformes actuales
y fosiles. Con el fin de analizar las especies fésiles de América del Sur y Antartida, se ha

enfatizado el muestreo de las especies actuales que habitan en estas mismas areas.
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El analisis morfolégico descriptivo y el relevamiento de caracteres estuvieron
enfocados en la osteologia y en la ranfoteca (parte cornea del pico). Se formularon 526
caracteres (506 osteoldgicos y 20 de la ranfoteca), tomando como punto de partida los
datos éditos y las filogenias previamente publicadas para otros grupos de aves e

incorporando nuevos caracteres y estados en base a lo observado en la morfologia.

Se analizaron 28 especies actuales de Procellariformes y se cre6 una matriz de
datos donde se fueron incorporando y testeando distintos 6rdenes como grupo externo.
En primer lugar, se analiz6 con los Sphenisciformes, dado que es el grupo que
tradicionalmente se ha empleado en andlisis previos. Luego, se buscé incluir
representantes mas basales y se optd por los Galloanserae (Galliformes + Anseriformes).
En este Ultimo caso se obtuvo una propuesta filogenética mejor resuelta, lo cual no parece
llamativo, ya que los Sphenisciformes, aunque ampliamente usados en las filogenias de
Aequornithes en general y en particular de Procellariiformes, presentan demasiadas
modificaciones secundarias en su esquelein, (@planamiento de los huesos del ala,
acortamiento de los elementos del miembro posterior, paquiostosis y pérdida de la
neumaticidad, rotacion y reduccion de procesos 0seos, etc.) como para una correcta

homologacién de estructuras.

Para la generacion de una matriz de taxones por caracteres se utiliz el software
Mesquite y para su andlisis filogenético se us6 TNT. Los caracteres son discretos, no
aditivos, sobre los que se realizé una Busqueda Tradicional (100 replicantes, 1000 arboles
guardados por réplica utilizando TBR, con colapso de ramas). Se teste6 con varios valores
de concavidad de pesos implicados (K) y se obtuvo el largo en cantidad de pasos, indice
de consistencia (Cl) e indice de retencién (RI). Para el analisis de sinapomorfias de grupo
se realiz6 una optimizacién y mapeo de sinapomorfias. Ademas, se han calculado los
valores correspondientes de soporte Bremer absoluto y relativo con 50 arboles
suboptimos y Jackknife con 1000 replicantes.

Al realizar el andlisis filogenético sin pesos implicados, resulté en un Unico arbol
mas parsimonioso, el cual no presentd politomias (su resolucion fue alta, largo = 2286
pasos, Cl= 0,383 y RI=0,602). Los nodos del orden y de las familias fueron recuperados,
obteniéndose para el nodo del orden un total de 69 sinapomorfias, 34 para la familia de
Diomedeidae, 18 para Procellariidae, 37 para Oceanitidae + Hydrobatidae. El soporte de

Bremer y el resampleo de Jackknife determinaron que los nodos del orden y familias estan
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bien soportados. Al incorporar pesos implicados con distintos valores de concavidad (K),
se obtuvo también en todos los casos un Unico arbol resuelto (sin politomias), y se
recuperaron los nodos de 6rdenes y familias. El arbol mas largo se obtuvo con un K= 3
(largo = 2296 pasos, Cl= 0,382 y Rl = 0,599), mientras que el mas corto fue cuando K=
20 (largo = 2287 pasos, CI= 0,383 y Rl = 0,602). Por lo tanto, se optd por el analisis sin
incorporar pesos implicados debido a que este analisis presentd un é&rbol mas

parsimonioso con menores pasos que aquellos con caracteres pesados diferencialmente.

A raiz de la propuesta filogenética que resulto de este trabajo de tesis, se establecio
lo siguiente: (1) Diomedeidae es una familia monofilética, (2) Procellariidae (a) es una
familia parafilética, lo cual se ve reflejado en su alta diversidad morfolégica, (b)
Macronectes giganteuss la especie mas basal dentro de los Procellariidae, (c) los
Pelecanoididae, Oceanitidae e Hydrobatidae derivan de los Procellariidae, (3)
Oceanitidae e Hydrobatidae constituyen dos familias monofiléticas hermanas
conformando la superfamilia Oceanitoidea, (5) Pelecanoididae es una familia

monofilética valida y constituye el grupo hermano de Oceanitoidea.

Los 66 fosiles analizados en esta tesis provienen de distintos sectores de la
Antartida y el sur de América del Sur. Especificamente, del Eoceno de las formaciones
La Meseta y Submeseta de la Isla Marambio (Antartida), del Oligoceno tardio de la
Formacion San Julian en la Provincia de Santa Cruz y del Mioceno Temprano de la
Formacion Gaiman en la Provincia de Chubut (Argentina), del Mioceno Tardio-Plioceno
Tardio de la Formacion Bahia Inglesa de la Region de Atacama, del Plioceno Tardio de
la Formacion Horcén en la Region de Valparaiso y del Plioceno Tardio de la Formacion
Coquimbo en la Regién de Coquimbo (Chile), y del Mioceno Medio-Plioceno de la

Formacion Pisco en el Departamento de Ica (Perq).

La inclusion de estos restos, en su mayoria fragmentarios y/o aislados, en la matriz
de datos y su analisis filogenético, permitié su asignacion a nivel familiar y genérico. Del
total (66) de fosiles analizados, 39 fueron asignados a Procellariidae, 10 a Diomedeidae,

5 a Pelecanoididae y 3 a la superfamilia Oceanitoidea. Ademas, como resultado, se
reconocieron 22 nuevas especies, de las cuales ocho estarian incluidas en géneros actuales
y catorce en nuevos geéneros. Otros trece restos fueron asignados a especies aun

indeterminadas atribuidas a géneros actuales. Ademas, nueve especimenes ingresados en
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todas las colecciones analizadas como Procellariiformes, han sido aqui asignados a otras

aves.

Los caracteres seleccionados mostraron una buena performance en los analisis
practicados, por lo cual se ha planificado ampliar la matriz de datos incorporando una
mayor cantidad de taxones, que no han estado disponibles en las colecciones visitadas.
De esta manera, se podréa incorporar también a los Diomedeoididae. Adicionalmente, se
planifica incluir caracteres moleculares a una matriz mixta y complementar los resultados

con estudios de morfometria geométrica y lineal.

Abstract

Procellariiformes constitute a group of birds that are strictly marine and pelagic
that live in all the oceans of the world. Currently, Procellariiformes present four families:
Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae and Oceanitidae, to which is added a
completely fossil family, the Diomedeoididae which until now is not present in South
America. All members of the Diomedeidae family acquire large sizes and constitute the
largest species in the entire order. On the contrary, the Hydrobatidae and Oceanitidae are
the smallest representatives of the order and are both morphologically very similar.
Finally, the Procellariidae bring present a great diversity of species with great specific
richness. A fifth living family, Pelecanoididae, has been recognized in the past, although
it has currently fallen into disuse.

The oldest remains that have been assigned to this order come from the late
Cretaceous and Paleocene, although their taxonomic identity is very controversial due to
their fragmentary nature. For the time being, its first remains are from the late Eocene of
Antarctica and the United States, although its greatest diversification is registered for the
Neogene, when a greater number of specimens appeared throughout the world, which

have been assigned to each of the mentioned families.

Although the Procellariiformes have usually been considered a monophyletic
group, the internal relationships between each of the families and the relationship with
other groups of birds are poorly resolved. The current proposals are still subject to
discussion. There is great dissonance between molecular and morphological phylogenies,

and although the former have been the most studied, they are based on a small number of
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species, which do not represent the diversity of the order. This problem deepens when
trying to incorporate fossil representatives, for which there is no molecular information
available, and their taxonomic characters are based almost exclusively on osteology. That
is why the general objective of this thesis has been the survey and analyses of
morphological data and its subsequent analyses of phylogenetics to propose cladistic
hypotheses that include extant and fossil Procellariiformes. In order to analyze the fossil
species of South America and Antarctica, emphasis has been placed on sampling current

species that inhabit these same areas.

The descriptive morphological analysis and the survey of characters were focused
on osteology and rhamphotheca (horny plates in the beak). In total, 526 characters were
created (506 from osteology and 20 from the rhamphotheca) using some of the published
data and previously published phylogenies for other groups of birds, and incorporating

new characters and states based on what was observed in the morphology.

As a result, 28 species of extant Procellariiformes were analyzed, and in the data
matrix generated, several orders were incorporated to test them as outgroups. Firstly, it
was analyzed with the Sphenisciformes, which is the group that has traditionally been
used in previous analyses. Then, more basal representatives were sought which led to the
selection of Galloanserae (Galliformes + Anseriformes). In this last case, a resolved
phylogenetic proposal was obtained, which does not seem striking, since the
Sphenisciformes, although widely used in the phylogenies of Aequornithes in general and
in particular of Procellariiformes, present too many secondary modifications in their
skeleton ¢€.g, flattening of the wing bones, shortening of the elements of the leg,
pachyostosis and loss of pneumaticity, rotation and reduction of processes, etc.) as for a

correct homologation of structures.

Mesquite software was used to generate a matrix of taxa by characters and TNT
software for its phylogenetic analysis. The characters are discrete, not additive, on which
a Traditional Search was performed (100 replicants, 1000 trees saved per replica using
TBR, with branch collapse). Several tests with various concavity values of the weights
involved (K) were done and the length in number of steps, consistency index (Cl) and
retention index (RI) were obtained. For the analysis of group synapomorphies,

optimization and synapomorphy mapping were performed. In addition, the corresponding
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values of absolute and relative Bremer support have been calculated with 50 suboptimal

trees and Jackknife with 1000 replicants.

When performing the phylogenetic analysis without implied weights, it resulted
in a single, more parsimonious tree, which did not present polytomies (its resolution was
high, length = 2286 steps, Cl = 0.383 and Rl = 0.602). The order and family nodes were
recovered, obtaining for the order node a total of 69 synapomorphies, 34 for the
Diomedeidae family, 18 for Procellaridae and 37 for Oceanitidae + Hydrobatidae.
Bremer support and Jackknife resampling determined that the order nodes and families
were well supported. By incorporating implied weights with different concavity values
(K), a single resolved most parsimonious tree was also obtained in all cases (without
polytomies), and the order and family nodes were also recovered. The longest tree was
obtained with K= 3 (length = 2296 steps, Cl= 0.382 and RI = 0.599), while the shortest
was when hit K= 20 (length = 2287 steps, Cl= 0.383 and RI = 0.602). Therefore, the
analysis chosen was the one without incorporating implied weights because this analysis
presented a more parsimonious tree with fewer steps than those with differentially

weighted characters.

As a result of the phylogenetic proposal that resulted from this thesis, the
following was established: (1) Diomedeidae is a monophyletic family, (2) Procellariidae
(a) is a paraphyletic family, which is reflected in its high diversity of morphology, (b)
Macronectes giganteuss the most basal species within the Procellariidae, (c) the
Pelecanoididae, Oceanitidae and Hydrobatidae are derived from the Procellariidae, (3)
Oceanitidae and Hydrobatidae constitute two monophyletic sister families, that are
included in a superfamily Oceanitoidea (5) Pelecanoididae is a valid monophyletic family

and constitutes the sister group of Oceanitoidea.

The 66 fossils analyzed in this thesis come from different sectors of Antarctica
and southern South America. Specifically, from the Eocene of La Meseta and Submeseta
formations of Marambio Island -a.k.a Seymour Island- (Antarctica), from the late
Oligocene of the San Julian Formation in the Province of Santa Cruz and from the Early
Miocene of the Gaiman Formation in the Province of Chubut (Argentina), from the Late
Miocene-Late Pliocene of the Bahia Inglesa Formation of the Atacama Region, from the

Late Pliocene of the Horcon Formation in the Valparaiso Region and from the Late
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Pliocene of the Coquimbo Formation in the Coquimbo Region (Chile), and from the

Middle Miocene -Pliocene of the Pisco Formation in the Department of Ica (Peru).

The inclusion of these fossil remains, mostly fragmentary and/or isolated, in the
data matrix and its phylogenetic analysis, allowed their assignment at the family and
genus level. Of the total (66) fossils analyzed, 39 were assigned to Procellariidae, 10 to
Diomedeidae, five to Pelecanoididae and three to the superfamily Oceanitoidea.
Furthermore, as a result, 20 new species were recognized, of which eight would be
included in current genera and twelve in new genera. Another twelve remains were
assigned to still undetermined species attributed to current genera. In addition, nine
specimens which had been entered in all the collections analyzed as Procellariiformes,

have been assigned to other birds.

The selected characters displayed good performance in the analysis carried out,
which is why it has been planned to expand the data matrix by incorporating a greater
number of taxa, which have not been available in the collections visited. In this way, the
Diomedeoididae could also be incorporated. Additionally, it is planned to include
molecular characters in a mixed matrix and complement the results with geometric and

linear morphometry studies.
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Capitulo 1: Introduccion

1.1. El Orden Procellariiformes Furbringer, 1888

El orden Procellariiformes es un grupo de aves marinas pelagicas que viven en todos
los océanos del mundo (Warham 1990, 1996). Es un orden muy diverso que incluye formas de
pequefio porte comOceanitescon solo 38 cm de envergadura alar, hBstenedea exulans
considerada una de las aves de mayor peso y tamafo, que alcanza los 350 cm de envergadura
alar (Warham 1977; Carboneras 1992a-c; Double 2003). A pesar de la gran variedad que
exhiben en su morfologia externa, los albatros y petreles no presentan dimorfismo sexual a

nivel del plumaje.

Entre sus tantas caracteristicas notables, principalmente en los albatros que son buenos
migradores, esta la de ser excepcionales planeadoras marinas utilizando eficientemente las
corrientes de aire ascendente (Pennycuick 2008). Esto es logrado gracias a las caracteristicas
altamente aerodinamicas de las alas, que a pesar de las grandes variaciones, sery angosta
largas. En la figura 1.1 se observa la variabilidad dentro del grupo en lo que respecta a la
relacion de aspecto del alee(, expresa la forma del ala, siendo igual al cociente entre la
envergadura alar al cuadrado y el area alar), siendo los albatros los mas aerodinamicos
(Pennycuick 1982, 2008). Por otro lado, también es logrado por sus caracteristicas
osteoldgicas, musculares y metabdlicas. Los muspelttsralisde todas las aves planeadoras
estan subdivididos en un musculo grande superficial y uno profundo mas pequefio (que se
distingue en seccién transversal), mientras que las aves que no planean no presentan esta
subdivision (Kuroda 1961). El musculo profundo pequefio es un muasculo ténico lento, utilizado
para mantener las alas en posicién horizontal durante el planeo (Pennycuick 1972). En cuanto
a la osteologia, los albatros y petreles gigankdacfonectey cuentan ademas con una
adaptacion que ayuda a mantener la posicion horizontal de las alas: un mecanismo que traba la
articulacion del hombro. Esta traba se logra por un tendén en forma de abanico que forma parte
del musculgectoralis superficialis/ se origina en la quilla del esternén, convergiendo para
unirse con el resto de la insercion del pectoralis eniséa deltopectoralisiel humeroEsta
traba mecéanica también se encuentra en aves fosiles planeadoras de la familia Pelagornithidae
(Ksepka 2014), mientras que en petreles pequefios este sistema de bloqueo no existe, pero si la
division del musculo antes mencionada (Pennycuick 1982).
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Masa Envergadura Area alar Relacion

(kg) alar (m) (m?) de aspecto
+ + 873 303" 0,611 150
Diomedea exulans
* * 3.79 2,16 0,356 131
Thalassarche melanophris
* * 3,79 2,18 0,352 135
Thalassarche chrysostoma
+ * 2,84 2,18 0,338 14 1
Phoebetria palpebrata
+ 519 1,99 0,331 12,0
Macronectes giganteus
M. halli
‘*— * 137 1,40 0169 11,6
Procellaria aequinoctialis
0,433 0,875 0,0773 9,90

1

i

Daption capense

o 0,168 0,626 0,0460 8,52

Pachyptila desclata

e 0,038 0,393* 0,0192 804

Oceanites oceanicus

Figura 1.1. Siluetas de Procellariiformes seleccionadas para mostrar: a la izquierda ¢
tamafos relativos y a la derecha la forma del ala (sin escalar y graficados con la mis
envergadura alar). *Notese gDeexulanspuede alcanzar los 350 cm de envergadura
O. oceanicusolo 0.38 cm. Modificado de Pennycuick (1982).

Otra caracteristica -que comparten con otras aves marinas como los pinguinos, gaviotas
y esclas-, es el gran desarrollo de la glandula de la sal, que se encuentra ubicad@ssdre la
glandularis nasalisLa glandula de la sal, que sirve para eliminar el exceso de sal ingerido al

consumir el alimento, esta también relacionada con el olfato (Bang 1966; Jouventin & Robin
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1984; Bang & Cobb 1968; Lequette et al. 1989; Carboneras 1992a-c y citas alli). El olfato de
los Procellariiformes aves es muy agudo (Bang 1966; Rosenheim & Webster 1927; Grubb
1972; Grubb 1974; Hutchinson & Wenzel 1980; Jouventin & Robin 1984; Hutchinson et al.
1984) y posee fuertes implicancias en la busqueda del alimento y de sus nidos. Esto resulta
vital para muchas especies que son depredadas generalmente por mamiferos, ya que muchas
aves vuelven a sus nidos de noche cuando no hay luz, guiandose exclusivamente por el olfato.
También poseen un olor caracteristico debido a que presentan aceite en el estbmago (Imber
1976).

Las aves de este orden son estrictamente pelagicas y solo se acercan a tierra para
nidificar (Carboneras 1992a-c). Las relaciones con el hombre son bastante diversas. Por un
lado, muchas especies se ven beneficiadas por la industria pesquera ya que consiguen alimento
facil, pero por el otro, son propensos a caer en sus redes. La caza de estas aves no es lo mas
frecuente, aunque muchas especies han sufrido un diezmo debido a la caza directa y la colecta
de huevos en algunas islas del Pacifeeg.(Isla Albatros, islas del grupo Tristan da Cunha),

y también por la introduccién de animales como perros, gatos y ratas, que depredan sobre los
pichones mayormente. Lamentablemente son animales que no escapan ante la presencia de

humanos y esto muchas veces les ha costado la vida.

En cuanto a su sistematica, en la actualidad los Procellariiformes se dividen en cuatro
familias actuales: Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae y Oceanitidae (Winkler et al.
2020a); y una fosil: Diomedeoididae. Mas adelante, entaF F L \R@laGBdtes filogenéticas
de los Procellariiforme§ (1.3) se abordara este tema con mayor detalle. Las familias incluidas
en el orden no se han mantenido constantes, la antigua familia Pelecanoididae por ejemplo, ya
no se reconoce en la actualidad. Muchas especies de esta familia fueron transferidas a
Procellariidae. Por otro lado, las familias Hydrobatidae y Oceanitidae antiguamente estaban
juntas. Diomedeidae parece haber sido la familia con mayor constancia a través de las distintas
propuestas. Finalmente, los Diomedeoididae, son una familia recientemente nominada y
constituida exclusivamente por especies fosiles. La separacion en tribus dentro de
Procellariidae ha caido en desuso, pero a fines practicos se utilizaran denominaciones de grupos

morfoldgicos, que se veran en la seccién de Procellariidae.
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Ranfoteca

La ranfoteca es una estructura cérnea especializada que cubre las quijadas. Las placas
gue la conforman pueden presentar engrosamientos locales y crecimientos diferenciales, como
por ejemplo el desarrollo de una cera en el extremo caudal de la maxila superior, ufias
mandibulares y maxilares que se encuentran en los extremos rostrales de las quijadas inferior
y superior, respectivamente, etc. Mas alla de estas especializaciones, las placas usualmente
siguen la estructura del hueso que se encuentra asociado por debajo. Esta correlacion entre la
ranfoteca y el hueso esta traducida muchas veces en la presencia de surcos o diferencias de
color (Rawles 1960; Baumel et al. 1993).

Cuando la ranfoteca estd formada por una sola pieza, es decir, por fusion la de las
placas, se habla de ranfoteca simple, la cual estd muy extendida en un gran nimero de 6rdenes
de aves. Cuando las placas se pueden distinguir unas de otras a través de surcos y suturas se
habla de ranfoteca compuesta. Los Procellariiformes presentan este ultimo tipo de ranfoteca, y
si bien no son los Unicos.@, fiandles, cormoranes y biguas, pelicanos, garzas, entre otros),

son los mas especializados (Pycraft 1899; Rawles 1960; Parkes & Clark 1966).

Si bien en la mayoria de los clados de aves la forma y el tamafio de la ranfoteca esta
relacionada a los habitos de forrajeo o de despliegue de cortejo (Navalon et al. 2019), éste no
es el caso en los Procellariiformes. Su ranfoteca compuesta posee tubos nasales que proveen
un canal para la excrecién de la glandula nasal, glandula tipica de las aves marinas (Fange et
al. 1958; Schmidt-Nielsen 1960; Bang 1966; Hieronymus & Witmer 2010) y ademas estan
relacionados con su érgano olfatorio extraordinariamente desarrollado (Bang 1966). Esto los
dota de la capacidad de encontrar comida y sus nidos en un ambiente tan hostil como el océano,
aun en la oscuridad (Ve HFFLYyQ 3(0 2UGHQ ;BamRAeb6, CarbbhdraR UPH YV’
1992a-c; del Hoyo & Collart 2019). También, se les atribuye a los tubos nasales una funcion
sensitiva, que los haria capaces de detectar la velocidad de las corrientes, siendo utilizado como
tubo de Pitot, lo cual contribuiria a su especializacion en el vuelo (Mangold 1946; Pennycuick
2008).

Externa e internamente, los elementos que conforman la ranfoteca compuesta son
similares en los diferentes clados de aves. Algunas partes, como la presencia de surcos
nasolabiales y mentolabiales, son considerados caracteres primitivos dentro de Neornithes

debido a su presencia en aves basales ttesperornis Ichthyornis Las ranfotecas simples
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habrian derivado de aquellas compuestas por desaparicion de surcos y fusion de placas
(Hieronymus & Witmer 2010).

Tradicionalmente, la clasificacion de los Procellariformes estuvo basada en las
caracteristicas de su pico, sobre todo en la presencia de tubos nasales, esto le otcigaba al o
el nombre de Tubinares (Coues 1866; Forbes 1882; Pycraft 1899). Si bien esta clasificacion es
obsoleta, demuestra los distintos patrones que pueden adoptar los tubos nasales: (1) cdmo son
las aperturas nasales (i.e., sobre el culmen o a los lados; Pycraft 1899); (2) si los tubos coalescen
0 no; (3) su posicién general; (4) en qué parte a lo largo del pico se ubican los tubos; (5) la
forma del corte transversal de la apertura de los tubos; (6) el grado de desarrollo de los tubos;
y (7) qué tan superficial es el septo nasal y la separacion de los tubos (Forbes 1882). Con
respecto al ultimo (7), dos estados habian sido identificados: platirrinos (los dos tubos
separados por el septo nasal) y catarrinos (sin septo, solo una apertura) (Piro 2022).

En la figura 1.2 puede observarse un esquema general de las placas presentes en la
ranfoteca compuesta de los Procellariiformes. La quijada supernosfram maxillare esta
cubierta por el culminicornio (la parte mas dorsal del pico), un par de naricornios a los lados
gue pueden fusionarse en uno dorsal (relacionado a cémo abren las narinas), los latericornios
derecho e izquierdo y la ufia premaxilaruriguis maxillaris sensuBaumel et al. 1993; la
guijada inferior presenta ramicornios derecho e izquierdo como placas ventrales y una ufia
mandibular en el extremo rostral vaguis mandibularissensu Baumel et al. 1993 (Coues
1866; Hieronymus & Witmer 2010). Entre las placas hay surcos y pliegues: surco nasolabial
entre el culminicornio y latericornio, y la ufia premaxilar en su parte mas rostral; un surco
mentolabial entre el ramicornio y la ufia mandibular, y un pliegue pseudomental en la parte
ventral de la ufia mandibular (Hieronymus & Witmer 2010). Otras estructuras coérneas
presentes en Procellariiformes son la serie de estriaciones regulares dentro del pico y cerca de

lostomium maxillarey mandibulareconocidos comtamellae rostrisensu Baumel et al. 1993.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



rad rav rg Mg mn

Figura 1.2. Dibujo esquematico de las placas corneas y sus surcos en (A) Diomedeidae (B)
Procellariidae (C) Hydrobatidae y (D) Oceanitidae (en linea punteada los surcos o suturas)
Abreviaturascg surco culminolabialgu culminicornio,la latericorniojmg surco

mentolabialmn ufia mandibulama naricornio,ng surco nasapf pliegue pseudomentalg

surco pseudomentan ufia premaxilama ramicornio,rad ramicornio dorsakav

ramicornio ventralyg surco del ramicornio. Modificado de Piro (2022).

Diomedeidae Gray, 1840

Esta familia de albatros incluye las especies mas grandes del mundo y del orden,
alcanzando envergaduras alares de hasta 350 cm. Sus alas son muy largas pero angostas.
Requieren fuertes vientos para volar debido principalmente a que son aves muy grandes y
pesadas (71 a 135 cm de largo) y por el tipo de vuelo que realizan. Cuando el chinses ¢
(velocidad del viento menor a 18 km/h), o hay tormentas muy fuertes, deben quedarse en tierra

0 en el agua. No son capaces de realizar un vuelo batido, y para despsgalodel hacen

FRQWUD HO YLHQWR GDQGR XQD SHTXHxD FRUULGD 3RU H

de aterrizaje y de despegue, que apunta al viento y esta en bajada. Sus picos sooabeza
grandes, su pico esta compuesto por placas cérneas, con tubos nasales laterales, grgeneralm

de colores anaranjados, amarillentos, rosados u oscuros (Carboneras 1992b).

Son exclusivamente marinos y pelagicos. Su distribucién es circumpolar en los océanos
del hemisferio sur, con algunos puntos de asentamiento en el Pacifico norte (diez de las catorce
especies se encuentran en este hemisferio). Esto sugiere un origen austral de esta familia fue y

una posterior dispersion hacia el norpacifico (Carboneras 1992hb).
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Sus miembros posteriores son cortos pero poderosos; son aves que pueden pararse y
caminar comodamente en tierra. En el agua, son buenos nadadores y pueden flotar
superficialmente gracias a la presencia de membranas interdigitales en sus extremidades
posteriores. Las plumas de vuelo suelen ser siempre oscuras y al poseer mas melatonina son

mas resistentes a la abrasion del viento salado (Carboneras 1992b).

Cuando estan en el mar suelen ser solitarios, pero si la comida es abundante o si se
encuentran en los lugares de nidificacién, se comportan de manera gregaria. De cualquier
manera, no suelen competir agonisticamente por la comida. A veces se los encuentra agrupados
en zonas de descanso, principalmente cuando son juveniles. En cuanto a sus vocalizaciones,
son muy silenciosos, pero en tierra realizan distintos sonidos de exhibidiéplay (e.g.,

llamado a las crias, competencia).

Los calamares constituyen el alimento principal, seguido de peces, lampreas, crustaceos
y krill (e.g, Euphasiasp). En menor medida, se alimentan de algas, equinodermos, medusas y
carrofia de otros animales, aves incluidas (priones, pinguinos, petreles buceadores) (Carboneras
1992b).

En la actualidad hay cuatro géner@iomedea(seis especies)lhalassarche(8
especies)Phoebetriagldos especiey)Phoebastrigcuatro especies), de las cuales dos especies
estan en peligro y una esté extinta desde 1600 (Winkler et al. 2020b).

Procellariidae Leach, 1820

Las aves que componen esta familia son vulgarmente conocidas como petreles, pardelas
y priones, poseen un tamafio mediano a grande, alas angostas y largas, y plumas muy
compactas. Su caracteristica mas notoria es el tubo nasal dorsal, que puede estar fusionado en

forma completa, parcial o no fusionarse (Carboneras 1992a).

Son aves pelagicas que estan presentes en todos los océanos y mares, pero su mayor
diversidad corresponde al hemisferio sur. Si bien es muy poco comun encontrarlos en los mares
sin litoral, hay algunas formas mediterraneas como la pardela mediteRafieas yelkouan

gue aparece en el Mar Negro (Carboneras 1992a).
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No hay dimorfismo sexual a nivel de coloracion, sélo a nivel de tamafio (la hembra un

poco mas pequefia y liviana).

Dentro del orden son las aves con mas géneros y especies. En la actualidad hay dieciséis
géneros y un total de noventa y nueve espeMasronecteqdos especiesfulmarus(dos
especies),Thalassoica(una especie)PDaption (una especie)Pagodroma(una especie),
Aphrodroma(una especieRterodroma(treinta y cinco especiedialobaena(una especie),
Pachyptila (siete especies)Bulweria (tres especies)Pseudobulweria(cuatro especies),
Procellaria (cinco especies)Calonectris(tres especiesirdenna(siete especiesRuffinus
(veintiun especies) YPelecanoidegcuatro especies), de las cuales diecisiete especies estan
amenazadas, y una subespecie esta extinta desde 1900. Pero también es la familia mas
controversial en cuanto a su sistematica, con varias especies han migrado de género mas de una
vez. Debido a la gran diversidad de tamafos y formas que presentan, se los puede separar en
petreles fulmaridos, que engloban a los géndiaxonectes, Fulmarus, Thalassoica, Daption
y Pagodroma ORV SHWUHO idadflysetRSHURXH 3LQFOX\HQ DO YDVYV
Pterodroma Bulweriay Pseudobulwerialos priones, que incluyen los géneRechyptilay
Halobaena las pardelas, que engloban a los génémaxellaria, Calonectris Puffinusy

Ardennay los ex-Pelecanoididae, o petreles buceadores, que incluyen el §élemanoides

Los fulmaridos presentan gran variabilidad de tamafio, desde los gibfati@smectes
de 5 kilos a loagodromade 250 gramos. La coloracién es muy variable, desde blanco puro
en el petrel niveo, a blanco y negro en el petrel damero, o a ser totalmente negros en los
juveniles de los petreles gigantes, ademas de presentar fases (e.g. la fase osdtubrdelss
del norte, la fase blanca moteadauilegiganteus Los dos petreles gigantdd.(giganteusy
M. halli) son como albatros pequefos, con envergadura alar de 2 metros, y son los Unicos
integrantes de la familia que tienen miembros posteriores fuertes con los que se paeden pa
y caminar sin dificultad. Ademas, el pico es robusto, terminado en un gancho afilado, que les

sirve para carrofar sobre cadaveres de pinglinos, focas y ballenas (Carboneras 1992a).

Los petreles pamperoBterodromaspp.) son bastante grandes y tienen alas largas, la
coloracién es simple, grisacea, blancuzca, parda, sin variaciones sexuales ni estacionales,
aunqgue hay especies polimorficas. Algunos, presentan una cola mas larga que lo normal dentro
del orden. El pico es corto, robusto, en gancho y con bordes afilados, util en la depredacion de

peces y calamares pequefios (Carboneras 1992a).
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Los priones viven en los océanos del hemisferio sur. Son pequefios y sus alas son mas
cortas comparandolas con las de los otros grupos. Presentan plumaje gris-azulado dorsalmente
y una M marcada a través de la parte dorsal del ala. La quijada superior posee lamelas
filtradoras que utilizan para alimentarse de plancton. Tienen la capacidad de distender la piel
debajo de la quijada inferior, formando una bolsa gular, que facilita el transporte de comida a
sus pichones. En tierra son vulnerables y probablemente por ello es que visitan sus nidos en
oscuridad completa, utilizando su olfato (esto es algo comun dentro de varios grupos, deben
evitar las noches de luna llena o con mucha luminosidad para evitar depredadores) (Carboneras
1992a).

Las pardelas son aves que presentan un rango amplio de tamafio (25 a 55 cm de largo,
con una envergadura alar de 140 cm). En base a su morfologia se los puede dividir en dos
grupos que reflejan habitos de alimentacion y vuelo distintos. Los mas aéreos poseen alas y
colas mas largas y cubren grandes distancias para alimentarse, lo cual hacen durante el vuelo
(Calonectris,la mayoria deProcellaria, Ardenna pacificgy A. buller). Los mas acuéticos
(Procellaria cinereay la mayoria de las especiesRigfinusy Ardenng, tienen las alas y la
cola relativamente mas cortos y el cuerpo es mas compacto. Los picos de las pardelas son
comparativamente mas largos y delgados, con un gancho mas fino, que los otros grupos

anteriores. Por encima del pico poseen generalmente dos tubos nasales (Carboneras 1992a).

Finalmente, los petreles buceadofesl¢canoidescon un total de cuatro especies), son

los que representan el mayor nivel de especializacion a la vida acuatica. Son aves buceadoras
gue se desplazan en tierra con dificultad, similar a lo que sucede con los Alcidae
(Charadriiformes). Su cuerpo es compacto, pequeio, con un cuello y alas cortos. Los tubos
nasales estan presentes y dirigidos hacia arriba, el pico es corto, ancho en la base y termina en
gancho. Poseen varias convergencias con los Alcidae, ademas del tipo de locomocion. Entre
ellas: presentan una bolsa gular donde almacenan comida, mudan todas las plumas de vuelo
juntas (lo cual los deja sin poder volar por algunas semanas), poseen alas cortas y fuertes para
la propulsion bajo del agua y un vuelo rapido con aleteos zumbantes a través de las olas (en
contraste con el resto de los Procellariiformes). Como otras aves buceadoras, poseen patas
palmadas y localizadas muy atras del cuerpo, en una posicién que favorece el nado. Cuando
tienen que escapar lo hacen buceando mas que volando. Se alimentan durante el buceo a
grandes profundidades y durante horas, consumiendo crustaceos plancténicos, pequefios peces

y cefalépodos (Carboneras 1992a).
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Exceptuando los petreles buceadores, todos los procelaridos son buenos voladores, que
alternan periodos de vuelo batido con planeo. Las especies mas grandes planean a grandes
alturas, como los albatros, pero son méas 4giles y poseen mayor maniobrabilidad, por lo que
despegar es mas facil para ellos. La mayoria son gregarios, los petreles gigantes son agresivos

hasta para los albatros (Carboneras 1992a).

En cuanto a la cria, poseen caracteristicas variadas, pero generalmente sucede una vez
al afo. Se reproducen a partir de los 3 afos en las especies pequefias y dqmlftit ddos
en las aves de mayor tamafo, pero en la mayoria oscila entre los 5-6 afios. La mayoria hace
nidos en oquedades en las rocas, aunque el petrel gigante los arma en el exterior, con pasto y

rocas. Las caracteristicas de la cria son similares a Diomedeidae (Carboneras 1992a-b).

Los problemas de conservacion y relaciones con el hombre son similares a lo que
sucede con los Diomedeidae, involucrando la explotacion humana, introduccion de
depredadores y deterioro del habitat. Hay muchas especies poco conocidas y que son las mas
vulnerables. También es importante el impacto de la depredacién natural (principalmente por

escuas, aunque también por cuervos, buhos y raptores), la sobrepesca y la polucién.

Hydrobatidae Mathews, 1912 + Oceanitidae Forbes, 1881

Estas dos familias actualmente estan separadas, pero comparten similitudes
especialmente morfoldgicas, por lo que se las tratara en conjunto y se hara diferenciaciones en

los casos que sea necesario.

Comunmente conocidas como petreles de las tormentas o paifios, son aves pequefias
(13-26 cm, 32-56 cm de envergadura alar) y livianas. Poseen tubos nasales, aunque su pico es
mas delicado, siendo mas fino y corto que el del resto del orden. Sus miembros posteriores son
largos, y sus alas generalmente puntiagudas (en algunos casos mas redondeadas). Son

cosmopolitas (Carboneras 1992c).

Las alas son cortas con respecto al largo de su cuerpo en comparacion con las
proporciones de los Diomedeidae y Procellariidae, y estdn mas adaptadas al vuelo batido
potente (Winkler et al. 2020c-d). Los Oceanitidae presentan alas mas cortas y redondeadas, con

colas méas cuadradas y miembros posteriores largos, mientras que los Hydrobatidae presentan,
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en cambio, alas mas largas y puntiagudas, colas en horqueta y miembros posteriores mas cortos
(Carboneras 1992c).

Los integrantes de estas dos familias son agiles, vuelan sin descanso, con un estilo de
vuelo erratico muy bajo por sobre el agua. Las aves de la familia Oceanitidae se desplazan
lentamente con sus alas niveladas o en una V poco profunda. Vuelan con sus miembros
posteriores colgando mientras los sumergen en el agua repetidamente (como saltando sobre el

agua). En Hydrobatidae el vuelo es mas activo y con movimientos mas bruscos.

Estas familias son extremadamente aéreas, raramente se las ve flotando en el agua
aunque son buenos nadadores y buceadores. Sus miembros posteriores son mucho mas largos
gue los de otros Procellariiformes debido a una mayor longitud del tarsometatarso. No obstante,
no son buenas caminadoras. Sus plumas de vuelo son negras, resistiendo bien la abrasion

marina. Son gregarios todo el afio (Carboneras 1992c).

Se alimentan de crustaceos plancténicos mayormente (eufésidos y anfipodos),
calamares y pequefios peces. Secundariamente de moluscos, medusas, los restos que dejan los
barcos en general y las heces de cetaceos. Generalmente se alimentan en vuelo, pero también

pueden atrapar sus presas buceando (Carboneras 1992c).

La cria sucede una vez al afio, nidificando en oquedades de las rocas inaccesibles en
islas. Si bien esto hace que no se vean tan afectados por el hombre, tienen la tasa de éxito

reproductivo mas baja dentro del orden (Carboneras 1992c).

La familia Oceanitidae cuenta con cinco géne@seaniteqtres especiesfzarrodia
(una especielregetta(cuatro especies)Nesofregettduna especie). La familia Hydrobatidae
cuenta con un sélo génekdydrobatesel cual tiene dieciocho especies (Winkler et al. 2020c-
d).

,Diomedeoididad-ischer, 1985

Esta familia extinta esta muy bien representada en el Oligoceno y Mioceno Temprano
de Europa Central e Iran, se cree que se habrian expandido en los mares epicontinentales
(Cheneval 1995; Peters & Hamedani 2000; Mayr et al. 2002; Fischer 2003; Mayr 2009a; Mayr
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2009b; Mayr & Smith 2012a, Mayr 2015a). Los depdsitos en Iran indican que serian parte de

la avifauna del mar Paratetis (Peters & Hamedani 2000).

La semejanza del nombre de la familia con Diomedeidae se debe a que los primeros
autores la consideraban cercana a Diomedeidae (Fischer 1985), pero esto fue variando, ya que
luego se los encontré6 mas similares a los Procellariidae (Cheneval 1995), y luego a los
Oceanitidae debido a la morfologia de los miembros posteriorEsedettay Nesofregetta
(Mayr et al. 2002). Utilizando caracteres del humero (peqpeficessus supracondularis
dorsalig se hipotetizé que podria estar por fuera del clado Hydrobatidae + Diomedeidae +
Procellariidae, sin estar clara la relacion con Oceanitidae (Mayr 2009b). En el 2010, De Pietri
et al, al observar la presencia de ootyla scapularigdel coracoides en forma de copa, muy
excavada, se propuso que los Diomedeoididae estuvieran por fuera del grupo corona de
Procellariiformes, con los Oceanitidae siendo los mas cercanos. Algunas caracteristicas
plesiomdrficas para Procellariiformes, tales como la presencia de miembros posteriores largos,
darian el indicio de una divergencia temprana de Oceanitidae. Mas tarde, en el 2012a (Mayr &
Smith), realizaron un analisis filogenético donde Diomedeoididae resulta como el grupo
hermano del grupo corona de Procellariiformes, con los siguientes cuatro caracteres
optimizados como apomorfias del dltimo: (1) punta del pico en gancho muy pronunciado, (2)
seccion distal de las ramas mandibulares divergentes, (3) coracoides con una excavacion débil
o plana de ldacies articularis scapulariy (3) anillo distal decondylus mediali€on una
muesca distintiva. Ademas de estas caracteristicas, los Diomedeoididae poseen el cuarto dedo

del pie aplanado y ancho (Mayr 2009b).

En un principio, cuatro especies de Diomedeoididae fueron recondgidasdeoides
brodkorbi (Cheneval 1995),Diomedeoides lipsiensigFischer 1983), Diomedeoides
babaheydariensigPeters & Hamedani, 2000) (Mayr et. al 200Ripmedeoides harmathi
(Kessler 2009). Pero luego que se establecié la sinonimiaRanqedornisvan Beneden, 1871
y Diomedeoides-ischer, 1985, todas las especies quedaron incluidBsigglornis(Mayr &
Smith 2012a)Rupelornis babaheydariensse distingue de los otrd®upelornisen algunas
caracteristicas morfologicas.g(, parte distal del tarsometatarso proporcionalmente mas
angosto), per&upelornis lipsiensig Rupelornis brodkorbdifieren solo en tamafio, siendo el
segundo el mas pequefio. Bipelornis harmathise conoce poco, solamente algunos
elementos se han preservado y necesita mas material para ser confirmado (Mayr & Smith
2012a).
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En cuanto a sus habitos de vida, debido a la presencigpdec@ssus suprancondylaris
dorsalispoco desarrollado indicaria que estas aves tendrian un vuelo diferente al de los albatros
y petreles. Probablemente no estarian tan adaptados al vuelo planeado. Como los
diomedeoididos y los oceanitidos tienen miembros posteriores mas largos que otros
Procellariiformes, podria haber una correlacion funcional entre la morfologia de los miembros
posteriores y las alas. Como se mencioné en la seccion de Oceanitidae, estas aves desarrollan
un vuelo peculiar en el que se las ve saltando sobre el agua, manteniendo el balance con las
alas (Mayr 2009b).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



Macronectes hilti=

Toto: J. La Grotteria

Calonectris borealis
Foro: ). La Grotteria =

Wacronectes giganteus
Foto: J. La Grotte

f Ardenna gravis

I'oto: A. Sosa —

= : — Nrdenna creatopus.
s . > - - ~lotos ) La Grotleria
% Pracellaria conspieiiata e . —

Foro: ). La Grotteria




Divmedea epomophora
Foto: A, Sosa

Thallasarche melanophris
FFolo: AL Sosa

e il Ll

5 Oceanttes oceanicus
Daption capense Foto: J. La Grotieria
Foto: J. La Grotteria

Diomedea sanfordi

Foto: J. La Grote

T e

Thalassarche chlororhynchos
Foto: J. La Grotteria

Phocbastria irrorata
Foto: J. La Grotleria



X s

1.2. El registro fosil de los Procellariiformes

Los Diomedeoididae (Fischer 1985) son la Unica familia enteramente fésil, mientras
gue Procellariidae y Diomedeidae cuenta con un registro muy fragmentario, generalmente

compuesto por huesos aislados. El registro de Hydrobatidae y Oceanitidae es muy pobre.

Los registros mas antiguos de Procellariiformes son controversiales aun, ya que son
demasiado fragmentarios y aun requieren mayores revisiones. El primero de todos corresponde
a un humero dé@ytthostonyx glauconiticu®lson & Parris, 1987, perteneciente a la familia
monotipica Tytthostonychidae. Este humero fue encontrado en las arenas verdes de la
Formacion de Hornerstown en Nueva Jersey (USA) asignada al Cretacico Tardio - Paleoceno
temprano (Mayr 2009a). Sin que exista un consenso actual, la includigtiftestonyxdentro
de Procellariiformes fue rechazada por Bourdon et al. (2008) y aceptada por otros autores
(Mayr 2015a; Mayr & Scofield 2016). Presenta caracteres que serian plesiomorficos para los
Procellariiformes (Mayr 2015a). Otros registros dudosos son un craneo partea@ufénus
kazachstanensidessov, 1986 del Paleoceno de Kazakhstan, asignado a familia Procellariidae
y un carpometacarpo ddurunkus subitusanteleyev & Nessov 1987 del Eoceno medio de
Uzbekistan. En cuantoM. subitus,quienes lo describieron, y posteriormente Mayr (2009a),
lo consideraron como parte de la familia Diomedeidae, ya que es similar a un albatros. Sin
embargo, en revisiones posteriores (Mayr 2015a; De Pietri et al. 2010) se establecié que el
carpometacarpo era demasiado pequefio para ser el de un albatros (alrededor de un tercio de
albatros mas pequefio actual), y se lo asigné a la familia Diomedeoididae, méas alla de que

presentaba diferencias con los representantes de la familia (ver mas adelante).

De similar antigliedad, pero mas completo y por lo tanto mas certero en su asignacion,
esNotoleptos gigli{Acosta Hospitaleche y Gelfo 2017), descripto a partir de un tarsometatarso
del Eoceno tardio de Antartida, en la Isla Marambio/Seymour. Junto a otros fragmentos
indeterminados (MLP-PV 13-XI-28-50), un tibiotarso derecho (MLP-PV 90-I-20-11), dos
extremos deostrum maxillare uno considerado como posible Diomedeidae (MLP-PV 88-I-
1-6) y otro como un Procellariidae indeterminado (MLP-PV 96-1-5-8), una falange pedal
(MLP-PV 92-11-2-7), una ulna derecha de Procellariidae indeterminado (MLP-PV 91-11-4-6),
un coracoides derecho (MLP-PV 95-I-10-14 que no pudo ser ubicado) y un tarsometatarso
derecho de Diomedeidae (Tambussi & Tonni 1988; Tambussi & Acosta Hospitaleche 2007,
Mayr & Smith 2012; Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017) constituye el registro antartico para
el grupo (Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017).
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También del Eoceno, pero de Estados Unidos, proviene un tibiotarso descrito por
Feduccia & McPherson (1993) que seria similar #t@modroma mas una porcién distal de
humero y una ulna de un procelariforme indeterminado nombrado Maikethala mirag Su
antigledad es estimada en Eoceno tardio/Oligoceno temprano (Mayr 2015b). Ademas, del
Eoceno temprano de Estados Unidos (Formacion Nanjemoy) proviene un tarsometatarso distal
de un Procellariiforme indeterminado y un humer®@dmodroma bournefHydrobatidae) de
la misma localidad (Mayr 2016) que habia sido previamente asignado al suborden Scolopaci
(Charadriiformes) por Olson \Pgseudodontornis longidentafa SRU +DUULVRQ :DC
(2977).

El representante con mayor cantidad de registros dentro de Diomedeoididae es
Rupelornis un género del Oligoceno Rupeliano, que incluye actualmefb@oanedeoides
(De Pietri et al. 2010), de quien es sinénimo junior (Mayr & Smith 2012a, Mayr 2015a).
Diomedeoides brodkorbi \ 1. lipsiensis )LVFKHU VHUtDQ HQWRQFHYV
Rupelornis definitugvan Beneden, 1871). Esta familia esta muy bien representada en Europa
e Irdn (Peters & Hamedani 2000; Mayr et al. 2002; Mayr 2009a; Mayr 2009b; Mayr & Smith
2012a, Mayr 2015b).

Hacia el Oligoceno, una farcula hallada en Nueva Zelanda y asigivaiausantiquus
Marples, 1946 fue considerado en un principio un procelariforme, pero revisiones posteriores
de Mayr (2009a) y Mayr & Rubilar-Rogers (2010) lo ubican dentro de los Pelagornithidae. Por
otro lado, en 1977, Harrison & Walker, asignaron a la familia Procellariidae un fragmento distal
de un hamero (al que llamardrimodroma bourngiy un fragmento de picaMarinavis

longirostris), que Steadman (1981) considerd taxondmicamente inconsistentes.

En el Oligoceno Superior de la Formacion Lincoln Creek (Washington, Estados
Unidos) aparecen ejemplares Tglea septentrionalifayr & Smith 2012b) yDiomedavus
knapptonensisLos restos incluyen el holotipo constituido por la parte proximal del humero
izquierdo, parte proximal del carpometacarpo derecho, fragmentosgidmitas sternalis
del coracoide derecho, el tarsometatarso izquierdo y vértebras cervicales; un espécimen
referido conformado por la parte proximal del himero derechocgrpl radiale derecho -
colectado en la misma localidad en 1981-, un paratipo que posee el carpometacarpetmcompl
derecho, el extremo distal del radio derecho y parte del segmento medio y distal de la ulna
derecha y umarpi radiale-colectado también en la misma localidad en 1998-, y otro paratipo
con la pelvis parcial, encontrada en una localidad cercana en el 2007 (Mayr & Goedert 2017).
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A esto se suman algunos fragmentos humeedfass Plotornis del sur de Carolina (Estados
Unidos) (Olson 1985a), un tibiotarso y fémur de la Formacion San Julian (Chubut) de
Argentina, considerado como un procelarido y denominAdgyrodyptes microtarsus
Ameghino, 1905 (Simpson 1946; Brodkorb 1963a; Tonni 1980; Tonni & Tambussi 1986;
Olson 1985b; Agnolin 2007).

En el Nedgeno, los Procellariiformes se diversifican notablemente lo que se traduce en
un registro de especies fésiles y actuales muy vakitornis delfortrii Milne-Edwards, 1874
es uno de ellos, procedente del Mioceno Temprano de Francia, que originalmente habia sido
reportado como un Diomedeidae por Milne-Edwards en 1874. Luego fue reasignado a un
Procellariidae (Lambrecht 1933; Brodkorb 1963a) y nuevamente como un Diomedeidae por
Olson (1985a). La pertenencia Béotornis a la familia Diomedeidae se confirmé cuando
posteriormente se colectd en Italia un espécimen mas completo que se dePlotoimis
graculoides (Portis, 1884) (Mayr & Pavia 2014). Fue luego considerado como un Pan-
Diomedeidae al ser re-examinado al hallBiaornis archaeonautesn el Mioceno Temprano
de Nueva Zelanda (Ksepka et al. 2023). En el Mioceno Temprano de Argentina, en la
Formacion Gaiman, se hallado una falange pedal de un Diomedeidae indeterminado (Olson
1984), un carpometacarpo de un Procellariidae similBagtion capensdPiro & Acosta
Hospitaleche 2022a) y un tarsometatarso affuféinus(Piro & Acosta Hospitaleche 2022b;
Acosta Hospitaleche & Piro en prensa). Un himero que habia sido descrito previamente como
Larusfraemdonckiivan Beneden, 1871, pero reasignado por Brodkorb (1962)ffanus
raemdonckii(ver también Miller & Sibley 1941) proviene del Mioceno Medio de Estados
Unidos. Los Diomedeidae también estan presentes en el Mioceno Medio de Estados Unidos
con Diomedea milleri (Miller 1962) y D. californica los cuales podrian en realidad
corresponder hoebastria albatrugOlson y Rasmussen 2001). Otros restos indeterminados
provienen de Estados Unidos y Francia (Mayr & Goedert 2017). Entre los Procellariidae se
encuentrarPelecanoidesp. yPelecanoides miokualde Nueva Zelanda (Scofield et al. 2006;
Worthy et al. 2007) Yalonectris kurodade Estados Unidos (Olson 2009).

Para el Mioceno Tardio se repoRimedea thyridatan Australia (Wilkinson 1969).
En Sudamérica, han sido listados varios restos asign&shgptila(Sallaberry et al. 2007),
un Diomedeaindeterminado (Walsh & Hume 2001) y restos asignaddsaassarchey
Diomedeidae cfPhoebastrig Chavez Hoffmeister et al. 2014). Otros restos procedentes de la

Formacion Bahia Inglesa (Chile), gue aun se encuentran bajo estudio (Chavez 2007, 2008), han

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X g

sido preliminarmente asignados a familias y géneros actuales. Entre los Diomedeidae, tres
craneos afines @halassarchey elementos varios de Diomedeidae Rhoebetria Restos
adicionales de Diomedeidae provienen del Mioceno Tardio de la Formacion Coquimbo en
Chanfaral de Aceituna (Chavez 2007, 2008). La mayoria de los Procellariidae fueron colectados
en el Mioceno Tardio de la Formacién Bahia Inglesa. Entre ellos, un craneo asignado a
Pachyptila(Sallaberry et al. 2007) y dos humeros parciales que pertenecerian a representantes
de la tribu Puffinini (sensu Penhallurick y Wink, 2004) comparablBsifinusy Ardenna
(Chavez 2007, 2008). La avifauna del Mioceno Tardio de Pera es similar: Stucchi y Urbina

(2005) reportaron restos asociaddaudfinusy a Diomedeidae indeterminados.

Si bien el registro de Hydrobatidae y Oceanitidae es escaso, lo que probablemente se
deba a la fragilidad y pequefio tamafio de sus huesos, Howard (1978) y Olson (1985b) han
hallado dos especimenes referidd3ca@anodroma hubbéfiller, 1951 y a urOceanodroma
indeterminado en el Mioceno Tardio de Estados Unidos. Del mismo sitio son los Procellariidae
Fulmarus hammeidoward, 1968F. miocaenusioward, 1984 yu. diatomicudiller, 1925.

Por otro lado, se estima que el linaje del cual derivan estas dos familias se diversifico
tempranamente. Oceanitidae coloniz6 el hemisferio sur e Hydrobatidae el hemisferio norte.
Los Hydrobatidae se habrian originado de Oceanitidae, sf@odanites oceanicus mejor

candidato por su migracion transecuatorial ya que hiberna en el hemisferio norte. Por este
motivo durante un tiempo la familia que englob6 a las dos familias se habia propuesto que

fuera Oceanitidae en lugar de Hydrobatidae (Carboneras 1992c).

Los registros del Plioceno son mas abundantes, y la mayoria de los fésiles pertenecen
a géneros actuales. La mayoria de ellos estan localizados en Norteamérica. Los siguientes
registros pertenecen a Lee Creek Mine, Formacion de York@moebastria aff. P. albatruys
Phoebastria anglica Phoebastria aff. P. immutabilisPhoebastriaaff. P. immutabilis,
Phoebastria aff. P. nigripey Phoebastria rexsularum, Diomedea howardgpevarios
Diomedea sppDiomedeidae)Pterodromoides minoricensi&egui et al. 200Rrocellaria cf.
P. aequinoctiais3BURFHOODULD FI 3 SD UuagER@iIilserSWMOREG URPD 3
Rasmussen 2001¥Bulweria sp., Pachyptilasp., Calonectris krantzi, Calonectris aff. C.
borealis, Calonectris aff. C. diomedea, Puffinus all. P. pucificonespsPuffinusy Ardenna
indet spp.,Ardennaaff. A. gravis, Ardennaaff. A. tenuirostris, Puffinusf. P. puffinus
(Briinnich) sensu lato yPuffinus magn. P. Iherminielisensu Olson & Rasmussen 2001),

Puffinus kanakoffi Puffinus gilmorei (Procellariidae) eHydrobates sp. (Hydrobatidae)
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(Chandler 1990; Olson & Rasmussen 2001; Segui et al. 2001; Warheit 2002; Davis 2003). Si
bien se trata de especies vivientes, cabe destacar que estos hallazgos se encuentran fuera del
area de nidificacion actual de los taxones (Warheit 2002). También en Sudafrica hay registros
en la localidad de Langebaanweg, Formacion de Varsvi@medeasp., dos Oceanitidae

(uno denominado com@ceanites zaloscarthmusl otro mencionado por Olson, pero sin
namero de material), ufPachyptila salax,dos Pachyptila spp., unPuffinus sp., un
Procellariidae gen. et sp. indet y Belecanoides cymatotrypetéBrocellariidae) (Olson

1985a, 1985b, 1985c). Para el Plioceno de Chile se ha registrai@ema cf. A. grisea
(Chavez et al. 2014). Por ultimo, en Nueva Zelanda se ha reportado recientemente la presencia
de Ardenna davealleniProcellaria altirostris, Macronectes tinae, Ardenna buchananbrowni
(Procellariidae) (Tennyson & Mannering 2018; Tennyson & Tomotani 2021; Tennyson &
Salvador 2023; Tennyson et al 2024 liomedes angustirostrigara el Plioceno Tardio,
(Diomedeidae) (Mayr y Tennyson 2019). Para el Plioceno Tardio de Marruecos se han
reportadoPhoebastriasp. cf. P. albatrusPh. anglica, Ph. sp. cf. Ph. nigripéBiomedeidae)

y Calonectris sp. cf. C. diomedéarocellariidae) (Mourer-Chauviré & Geraads 2010).

El registro fosil del Cuaternario incluye registros de Japon, Nueva Zelanda, Espafa, el
Caribe y Brasil.Hydrobates leucorho®s Phoebastria cf. albatrys~ulmarussp., Ardenna
grisea A. tenuirostris, Puffinus cf. nativitatysCalonectris leucomel&scorresponden a fosiles
del Pleistoceno de Japén (Watanabe et al. 2F8jinus spelaeug Pterodroma imberiel
Holoceno de Nueva Zelanda (Holdaway & Worthy 1994; Tennyson et al. Zaifhus holei
del Pleistoceno superior de las Islas Canarias (Walker et al. 1998)pwectris wingatedel
Pleistoceno de las Bermudas (Olson 2008). Por ultfuoplsoniMcMinn, Jaune y Alcover,
1990 es un Procellariidae extinto en tiempos historicos (se extinguio en el siglo X1X), descrito
para el Holoceno de las Islas Canarias (McMinn et al. 1990). Para el Holoceno de Brasil se han
mencionado materiales d&halassarchecf. T. chlororhynchos,T. cf. T. melanophris
(Diomedeidae) Wacronectes giganteuBrocellaria aequinoctialisArdenna grisegA. gravis
y Puffinus puffinugProcellariidae) en Kneip et al. (1994) y Lopes et al. (2006a, 2006b).

1.3. Relaciones filogenéticas de los Procellariiformes

La filogenia de los Procellariformes se encuentra poco resuelta y las propuestas

vigentes son aun controversiales. Hay una gran disonancia entre las filogenias moleculares y
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morfolégicas, y aunque las primeras han sido las mas estudiadas (Nunn et al. 1996; Nunn &
Stanley 1998; Penhallurick & Wink 2004; Austin et al. 2004), son pobres en cuanto a la
representacion de la diversidad del grupo. Esto alun es mas complejo cuando se intenta
incorporar a los representantes fosiles, de los cuales no hay informacion molecular disponible
y solo se lo analiza a través de su osteologia (Kennedy & Page 2002; Mayr & Smith 2012a).
Es por ello por lo que resulta muy importante el relevamiento y analisis de datos de tipo

morfoldgico junto con el andlisis y produccion de filogenias basadas en este tipo de datos.

Un recorrido historico

Antiguamente, la clasificacion que se utilizaba para los Procellariiformes se basaba en
la morfologia del miembro posterior (méas especificamente en la membrana que cubre los dedos
y cOmo esta incluido o no ekllux) y en las caracteristicas de la ranfoteca. Por ello, se los
consideraba parte del grupo de los totipalmados. Esto se ve reflejado en el trabajo de Coues
(1866), uno de los pioneros en tratar de generar una clasificacion para los Procellariiformes.
Este autor genera dos grupos: los Natatores o Palmipedes, y los Urinatores que eran los
PelecanoidesUna consecuencia de utilizar este tipo de caracteres fue que varios géneros de la
familia Laridae (Charadriformes) quedaron incluidos en este grupo. Coues (1866) determina
ademas tres subfamilias: Diomedeinae (tridactilos y macrépteros -voladores con los tubos
nasales laterales-), Halodrominae (tridactilos y braquipteros -buceadores, con los tubos nasales
unidos en el culmen y verticales-) y Procellariidae (tetradactilos y macropteros -voladores, con
los tubos nasales unidos en el culmen y horizontales-). Como es de esperar para la época, no
se presenta un arbol filogenético mas alla de esta clasificacion, pero si una clave dicotomica

donde nombra y caracteriza a cada uno de los grupos.

Unos afios mas tarde, y basandose en trabajos priegioB\ton 1867; Milne-Edward
18694871), Forbes (1882) realiza un estudio morfolégico de los Procellariiformes
manteniendo el esquema clasificatorio en el cual los Procellariiformes (= Tubinares) se reunian
junto con los Laridae (Charadriiformes) en un grupo llamado Longipennes (Laridae + petreles),

relacionado con los Pelecaniformes por ser totipalmados.

Por otra parteHuxley (1867) ya encontraba diferencias osteologicas craneanas entre

los Procellariiformes y los pingliinos, alcas, gaviotas, macaes y gavidos. Siguiendo esta misma
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linea, Reinhardt (1873describidé los osiculos sesamoideos de la articulacion del codo

caracteristica de ciertos Procellariiformes y organizé una clave dicotdbmica partiendo de este
caracter. Con la informacion disponible de la época, como las descripciones de la anatomia del
aparato digestivo (Pavesi 1876; Gadow 1879), muscular y venoso (Garrod 1881), mas otros
estudios propios, Forbes (1882) intentd generar una propuesta sistematica a trawes de cla

dicotdmicas. Si bien no realiz6 un trabajo filogenético propiamente dicho, su trabajo presenta
de manera muy completa y diversa la anatomia de los Procellariiformes con las peculiaridades

y variaciones de las estructuras corporales tanto externas como internas.

Iniciado el siglo XX, Pycraft (1910) se dedicé al estudio de la posicidén sistematica de
los petreles. Encontré similitudes con Charadriiformes, que actualmente se interpretan como
convergencias y estudio en detalle una serie de caracteres morfol6gicos tales como la pterilosis,
la osteologia, miologia, aparato viscemly( sistemas digestivo, reproductivo, respiratorio,
excretor, etc), entre otros. Como resultado, e incorporando los datos obtenidos por Salvin
(1896), quien a su vez se habia basado en los trabajos de Forbes (1882), Furbringer (1888),
Seebohm (1890), Sharpe (1891) y Gadow (1879), establecié claves dicotdmicas para
diferenciar las siguientes familias y sus respectivos géneros: Procellariidae, con dos
subfamilias: Procellariinae (con los géner@dSURFHOODULD  3(=iByor8bBteSWHQD’
microsomyg, e Hydrobate$, y Puffinidae (con los génerd&uffinusy Ardenng; la familia

Pelecanoididae (géneRelecanoides y la familia Diomedeidae.

El siguiente en incluir a los Procellariiformes en un andlisis filogenético fue Cracraft
(1982), quien lo incluye como grupo hermano de los Gaviomorphae (Podicipedidae + Gaviidae
+ Baptornithidae + Hesperornithidae) junto con los Spheniscidae y los Pelecaniformes. A
diferencia de las propuestas anteriores, presenta los resultados de sus estudios basados en
caracteres osteolégicos en forma de arbol (aunque no hay una matriz de caracteres, no se
detallan especies analizadas de Procellariiformes ni la metodologia), en donde los
Procellariiformes son el grupo hermano de Pelecaniformes y se sitlan basales a los

Spheniscidae, que se constituyen con el grupo hermano de los Gaviomorphae (figura 1.3).
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vl Cracraft (1982).
, ,/”,
\\\ /,’
L= /’
\:¥
N

Imber (1985) realiz6 a una propuesta filogenética para las especies del género
Pterodroma (Procellariidae) utilizando caracteres morfolégicos.,( estructura intestinal,
craneo, tamafo y color de las extremidades posteriores, himero, patron de coloracion y
disposicion de plumas debajo del ala, caracteristicas del plumaje, tamafio corporal, rango de
edad como volantones, vocalizacion, asociaciones parasitarias con mal6fagos y alimentacion)
(figura 1.4). No presenta una matriz de caracteres como parte de sus resultados, pero define
una lista de caracteres y detalla el estado que le asigna a cada especie. Ademas, realiza
comparaciones con otros Procellariformes de manera dir€itanédea, Pelecanoides,
Pelagodroma, Garrodia, Procellaria, Puffinus, Fulmarus, Daption, Pagodroma, Pachyptila
Halobaeng, o a través de la bibliografidlydrobatesy Calonectris entre otros), y propone

una filogenia basada en caracteres en comun (figura 1.5).
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Figura 1.4.Propuesta
filogenética de Imber (1985)
para el génerBterodroma
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Varias contribuciones basadas en datos moleculares (Sibley & Ahlquist 1983, 1990;
Sibley et al. 1988; Sibley & Monroe 1990; Sibley 1994; entre otros) reciben una mayor atencion
en las décadas del 80y 90 (figura 1.6). Las propuestas basadas en hibridacién de ADN sugieren
que el grupo hermano de los Procellariiformes serian los Gaviiformes, y obtienen a los
Sphenisciformes en una posicion inmediatamente basal. Las relaciones dentro del grupo, es
decir, entre las familias de Procellariiformes, resultaron monofiléticas, mostrando tres grupos:
Diomedeidae, Procellariidae (en el cual se inclagtiecanoidespreviamente considerada una
familia aparte-), y los Hydrobatidae (los Oceanitidae no fueron representados en el analisis).
Ademas, Sibley (1994) plante6 que los Procellariiformes pertenecian en realidad al orden
Ciconiiformes, junto con otros oOrdenes mase. ( Charadriiformes, Falconiformes,
Podicipediformes, Pelecaniformes, Ciconiiformes en sentido estricto, Sphenisciformes,
*DYLLIRUPHYV SHUR TXH GHELGR D TXH OD GLYHUVLGDG Gt
ser ordenes independientes. Por otro lado, también plante6 una Superfamilia, Procellaroidea,

en la que incluia a Procellariidae, Spheniscidae y Fregatidae.

Figura 1.6. Propuesta filogenética de Sibley & Ahlquist (1990).

La década del 9@ue crucial en la publicacion de filogenias de Procellariiformes
utilizando datos moleculareB! primero fue la convergencia #@iroda et al. (1990) (figura
1.7), cuyo primer autor ademas tuvo una trayectoria estudiando la osteologia, musculatura y
genética del grupo (Kuroda 1953-55a, 1953-1955b, 1959, 1966, 1983). Sin embargo, el estudio
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mas conocido es el de Nunn et al. (1988sado esecuencias del gen mitocondrial citocromo

b. No incluyeron representantes de todas las familias, sino solo Diomedeidaedea

exulans, D. epomophora, D. amsterdamensis, D. immutabilis, D. nigripes, D. irrorata, D.
albatrus, Phoebetria fusca, P. palpebrata, Thalassarche chlororhynchos, T. bulleri, T. cauta,

T. chrysostomay T. melanophris que representd el grupo corona, y Procellariidae
(Macronectes giganteusProcellaria cinerea. Es decir, dejo fuera del analisis a Oceanitidae

e Hydrobatidae, y una gran diversidad de Procellariidae. Como resultado (figura 1.8), las
especies que estaban clasicamente dentro del género Diomedea se dividieron. Por un lado, se
encontraban los grandes albatros omedea y por el otro, los albatros del norte (=
Phoebastia ORV DOEDWURY DKXBRBWRY XOEDMXWRWWAHINS: 3KRHE
D O EDW U R VS@uth&@n Wixllymawlks Thalassarchp

Figura 1.7.Propuesta
filogenética de Kuroda et
al. (1990) de
Procellariiformes.

Figura 1.8. Propuesta
filogenética de Nunn e
al. (1996) de la familia
Diomedeidae.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



XN

En el mismo afio, Heidrich et al. (1996), también utilizando genes mitocondriales de
citocromo b, realiz6 una filogenia en la que incluydCalonectris diomedegcon las
subespecieS. d. diomedeg C. d. boreali$, Puffinus puffinusP. yelkouan, Fulmarus glacialis
(Procellariidae), varios Larida¢grus argentatusL. fuscus L. cachinnanyy Stercorarius
parasiticus(Charadriiformes) como grupo externo (figura 1.9). Como resultado, los géneros
analizados resultaron ser monofiléticos, Galonectrisestaria mas cerca @affinusque de

Fulmarus

Figura 1.9.Propuesta
filogenética de Heidrich
et al. (1996) de
Procellariidae.

En el mismo afio, Austin (1996) también utilizé genes mitocondriales citocromo b, del
géneradPuffinus(y Ardenng para realizar un andlisis filogenético. Las clasificaciones clasicas
basadas en la osteologia y en los caracteres morfologicos externos realizadas por autores como
Kuroda (1954), distinguian 5 subgrupos de especies, con lo cual acordaban los estudios
moleculares. No obstante, el estudio de Austin (1996) sugirid6 que las especies del género
Puffinusdebian ser divididas en dos grupos: por un lado, las especies cosmopolitas, y por otro
las del hemisferio sur (figura 1.10). Por tanto, por un lado, quedaba el clado con los taxa del
subgrupoThyellodroma(A. pacificay A. bulleri  Hemipuffinus (Ardenna carneipey A.
creatopu$, Ardenna(A. gravis \ GRV HYV Nddnkdirg (& Hriseay A. tenuirostri3;

y por el otro, un clado con la tercera espeGi¢l O V X E J Ne1&Bri$s A. Rativitatig y

todos los miembros deuffinus(P. auricularis newelli P. puffinusspp.,P. gavia, P. huttoni,
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P. Iherminierispp, y P. assimilisspp.). Lo que se debe tener en cuenta al analizar estos
resultados, es que, las especies mencionadas se encontraban dentro del ¢ritinoskn
ese momento. En la actualidad, una gran cantidad fue trasladadarma Esta division se

reflejaba ya en ese analisis.

Figura 1.10.Propuesta
filogenética de Austin
(1996) entre las
especies dBuffinus(y
Ardenng segun (a)
Kuroda (1954) y (b)
Wragg (1985).

Posteriormente, Heidrich et al. (1998) retoma su trabajo previo (Heidrich et al. 1996),
también utilizando el gen de citocromo b pero agregando nuevas especies, con representantes
de todas las familias. Como resultado obtieneRjugelkouary P. mauretanicugonstituyen
distintas especies, y no subespecie®diinus puffinusP. assimilis baroligdel Atlantico
norte) no comparte un ancestro comuan con las otras subespeRiesdinilis(del hemisferio
sur), pero si esta relacionada ¢riherminieri los fulmaridosi(e., Macronectes giganteus
Fulmarus \ O sh¥ar¥vaters i.e., Calonectris, Puffinus, Ardenh@on monofiléticos, pero
Puffinusposee dos subgrupos (actualmente consideradosPuoffitousy Ardenng asociados
aCalonectris(en su andlisis previo sin todas las familias siRoffinusy asociadas Buffinus
obtiene como resultado quruffinuses parafilético, debido @alonectrig, y por otro lado
SThyellodroma, Hemipuffinus, Neonectris -que correspondenRuffinusy Ardenna en el
hemisferio sur; Diomedeidae, e Hydrobatidae (Hydrobatidae + Oceanitidae) son monofiléticos
(figura 1.11).
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Figura 1.11.Resumen de la propuesta filogenética de las relaciones de especies de
Puffinusy Ardennacon respecto a otras especies de Procellariiformes de Heidrich et
(1998) como se muestra en Kennedy & Page (2002).

En esta misma linea de analisis a partir del gen citocromo b, Nunn & Stanley (1998)
realizan un analisis ampliando la cantidad de familias contempladas dentro de
Procellariiformes. Estos autores buscaron establecer una correlacion entre el tamafio corporal
y las tasas de evolucién del citocromo b dentro del orden. Para ello tomaron 85 especies de
Procellariiformes y cinco de pinglinos (todos actuales). Como resultado obtuvieron que
Diomedeidae, Procellariidae y Pelecanoididae eran monofiléticos; Hydrobatidae (Oceanitidae
+ Hydrobatidae actuales) era un grupo parafilético (aunque recuperando a Oceanitinae e
Hydrobatinae) como monofiléticos) (figura 1.12). Si bien en esa época aun Pelecanoididae se
consideraba una familia aparte, en el cladograma de Nunn y Stanley aparece como grupo
hermano de los Procellariidae. Todo este grupo (Procellariidae incluyeRdie@noides
aparece como grupo hermano de Diomedeidae. Diomedeidae + Procellariidae aparece como
grupo hermano de Hydrobatidae, y los Oceanitidae se ubican como la familia méas basal de los
Procellariiformes. Vale la pena mencionar que actualmente varios géneros han sido

transferidos de Oceanitidae a Hydrobatidae, Hydrobate$, y viceversai(e., Oceanites
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Figura 1.12.Propuesta filogenética de Nunn & Stanley (1998) para el orden
Procellariiformes.
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Paterson et al. (2000) estudiaron el estatus taxonomieeldeanoides georgicus
(Procellariidae) a través de analisis moleculares (ARN ribosomal de la unidad pequefia de la
mitocondria). Para ello, utilizaronRa georgicus, P. urinatrix, Daption capense, Pterodroma
inexpectatgProcellariidae)Diomedea epomopho(®iomedeidae) Y¥regetta tropica
(Oceanitidae). Sus resultados permitieron agrupar las tres espeessainoidesomo un
género monofilético, dentro del Procellariidae, dejanBioanedeacomo grupo externo
(figura 1.13).

Figura 1.13.Propuesta filogenética de Paterson et i
(2000) para el orden Procellariiformes.

Aungue Olson y Rasmussen (2001) no realizaron un andlisis filogenético, sino
morfolégico comparativo, notaron que dentro de las especies de paréeldshearwaters
Puffinus, Ardena, Calonectris, Pseudobulweyihugensa habia una progresién desde una
condicion mas aérea (que consideraron como primitiva), a mas buceadora, donde las
extremidades posteriores y las alas sirven de propulsoras debajo del agua. El himero es mas
aplanado, el zeugopodio mas acortado, el fémur mas compacto y curvado, y el tarsometatarso
mas comprimido lateralmente. Esta progresion estaria representadalpoectrisen un
extremo, luego por el grupo que contiendrdenna pacificaA. bulleri, A, creatopus, A.
carneipes luego porA. gravisy finalmente porPuffinus Mas recientemente, los analisis
realizados por Tennyson & Mannering 2018 llegaron a las mismas conclusiones, pero

enmarcado en un contexto filogenético.

Van Tuinen et al. (2001) analizaron las convergencias y divergendadel®a grisea
y A. gravisutilizando datos moleculares: ADN mitocondrial e hibridacion ADN-ADN (figura

1.14). Los dos tipos de caracteres resultaron en que los Procellariiformes son monofiléticos, y

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X 4

gue su grupo hermano serian los Sphenisciformes. La Unica diferencia resulta en el grupo
inmediatamente basal a los Procellariiformes + Sphenisciformes, que serian los Ciconiiformes

al emplear datos de hibridacion ADN-ADN, o los Gaviiformes al emplear secuencias de ADN

Figura 1.14.Propuesta
filogenética de Van
Tuinen et al. (2001)
para la clase Aves
(izquierda: filogenia
basada en Hibridacion
ADN-ADN; derecha:
filogenia basada en
secuencias). Se ha
recuadrado aqui en gr
la posicion de los
Procellariiformes

Zhearwater \
Glbatross’

En un trabajo mas que nada compilativo y de sintésanedy & Page (2002)
JHQHUDURQ XQ supeitted Ui BEROWEU GH FDUDFWHUHY PROHFX(
1990; Austin 1996; Nunn et al. 1996; Friesen & Anderson 1997; Nunn & Stanley 1998;
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Bretagnolle et al. 1998; Heidrich et al. 1998), morfolégicos (Imber 1985), combinados
(Paterson et al. 1995) entre otros. Como resultado, los Procellariiformes se recuperaron
nuevamente como un grupo monofilético, con los Gaviiformes como grupo hermano (figura
1.15), mientras que los Sphenisciformes resultaron en una posicion mas basal respecto de los
Procellariiformes + Gaviiformes. En esta propuesta, ademas, los Procellariidae y Diomedeidae
resultaron monofiléticos, mientras que los Hydrobatidae y Oceanitidae apareceron como

grupos polifiléticos.
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Figura 1.15.
Propuestas
filogenéticas de
Kennedy & Page
(2002) para el order
Procellariiformes
utilizando dos tipos
distintos de
consensos.
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Si bien muchos investigadores siguieron esta linea de trabajo enfocada en datos
moleculares, otros investigadores se dedicaron mas recientemente al andlisis de los datos
morfolégicos. En general, este tipo de estudios (morfolégicos o combinados) se realizaron en
pos de incorporar y analizar taxones fésiles, ya sea de Procellariiformes como de otros grupos.
Entre ellos se encuentran Mayr & Clarke (2003), quienes hicieron su analisis incluyendo todos
los ordenes de Aves Neornithes, en conjunto con fésiles de otros ordenes, aunque no de
Procellariiformes. Si bien estan presentes varias especies de Procellariifenm@slyeria,
Calonectris, Daption, Fulmarus, Procellaria, PterodromBuffinug, éstas so6lo corresponden
a una familia; Procellariidae. En este andlisis, el consenso estricto de dos de los arboles mas
parsimoniosos (figura 1.16) sefiala a los Procellaridae como el grupo externo de los
(Podicipedidae + Gaviidae) + Spheniscidae, pero esta relacion se pierde cuando se considera
un consenso estricto de todos los arboles.

Figura 1.16.Propuestas filogenéticas de Mayr & Clarke (2003) para la clase Aves,
utilizando distintos tipos de consensos. Se ha recuadrado en gris a los Procellariifor
Siguiendo con la evidencia morfolégica, sobre todo osteoldgica, otros estudios
filogenéticos, no enfocados en los Procellariiformes incluyeron de todas maneras un mayor
namero de especies de este orden (ProcellariiBakveria bulwerii, Daption capense,

Fulmarus glacialis, Procellaria aequinoctialis, Pterodroma (hypoleuca, neglecta), Puffinus
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puffinus; Diomedeidae:Diomedea melanophrydidydrobatidae Hydrobatessp. para Mayr

2004a) para analizar las relaciones entre varios Phoenicopteridae y Podicipedidae (Mayr
2004a) y entre Plotopteridae y Spheniscidae (Mayr 2004b). Como resultado, obtuvieron que
Recurvirostridae + Laridae (Mayr 2004a) o Gaviidae (Mayr 2004b) serian el grupo hermano

de los Procellariiformes (figura 1.17).

Figura 1.17.Propuestas filogenéticas de Mayr (2004a, 2004b) para la clase Aves.

Pero uno de los trabajos filogenéticos basado en datos morfolégicos mas importantes y
gue incluye especies fésiles es el de Mayr & Smith (2012a). Se incliBepelornis
(Diomedeoididae) y un gran nimero de procelariformes (Diomeddiamedea exulans
Procellariidae:Pterodroma incerta, Lugensa brevirostris, Halobaena caerulea, Pachyptila
salvini, Daption capense, Macronectes giganteus, Fulmarus glacialis, Procellaria
aequinoctialis, Puffinus puffinus, Calonectris diomedea, Bulweria bulwerii, Pelecanoides
georgicus HydrobatidaeHydrobates castrgOceanitidaeOceanites oceanicus, Pelagodroma
marina, Fregetta tropica El orden, incluyendo a Diomedeoididae, resulta monofilético, no asi

las familias (figura 1.18).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X s

Figura 1.18.Propuestas filogenéticas de Mayr & Smith (2012a) para el orden
Procellariiformes, incluyendo la familia extinta Diomedeoididae y distintos outgroups

Otros estudios enfocados en el estudio de familias fésiles, relevantes en este contexto,
es el de los Prophaethontidae que junto con los Phaethontidae son propuestos como grupo
hermano de los Procellariiformes (Bourdon et al. 2005; Smith 2010) (figura 1.19).
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Figura 1.19.Propuesta filogenética de Smith (2010) para la clase Aves. Sombreado
esta el orden Procellariiformes.
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Otros estudios morfoldgicos y combinados con datos moleculares, que incluyen fosiles
representantes de familias actuales son los de Ksepka et al. (EB06ktos andlisis se
utilizaron también datos oolégicos, tegumentarios y de cria incluyendo representantes de todas
las familias (ProcellariidaeDaption capense, Pachyptila desolata, Pelecanoides urinatrix,
Macronectes giganteus, Procellaria aequinoctialis, Pterodroma incerta, Ardena grisea;
Oceanitidae:Oceanites oceanicugHydrobatidae: Hydrobates leucorhouspiomedeidae:
Thalassarche melanophrys, Phoebetria palpebratdomo resultado se obtuvo que los
Procellariiformes son un grupo monofilético (con los Sphenisciformes como grupo hermano),
pero que sus familias so6lo lo son cuando se consideran datos combinados y no solo

morfologicos (figura 1.20).

Figura 1.20.Segmento de las propuestas filogenéticas de Ksepka et al. (2006) entre
Sphenisciformes y los Procellariiformes, utilizando datos morfolégicos (izquierda) ve
combinados (derecha).

Otros estudios morfolégicos que soportan la hipotesis de (Procellariiformes +
Sphenisciformes) + Gaviiformes son los de Livezey & Zusi (2007), donde se analiza una mega
matriz de caracteres y de taxon@slécanoidesp, Oceanitesp, Pachyptilasp, Puffinussp.

y Diomedeasp. entre los Procellariiformes). En este caso tampoco se soporta la monofilia de

las familias de Procellariiformes.

Aungue no se trata de analisis filogenéticos, vale la pena mencionar dos estudios en los
gue adquieren importancia los caracteres de tipo morfolégico para la evaluacion de las
propuestas taxonOmicas. Se trata del estudio del géwdmeria comparado con otros
Procellariiformes (Olson 2008) y de los representantes de la familia extinta Diomedeoididae
(De Pietri et al. 2010).
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Analisis moleculares y combinados en el siglo XXI

La combinacion de distintas metodologias basadas en analisis cladisticos a partir de
datos moleculares y morfolégicos, la calibracion mediante la inclusion de representantes fésiles
y el empleo del reloj molecular para estimar los principales eventos de radiacion, han permitido
realizar una serie de propuestas entre las cuales se obtienen algunos resultados comunes (Dyke
& Van Tuinen 2004; Chubb 2004; Fain & Haude 2004, Ericson et al. 2006; Hacket et al. 2008;
Jarvis et al. 2014; Prum et al. 2015; Suh 2016). Los Procellariiformes se agrupan
consistentemente junto con otras aves acuaticas modernas (Ciconiiformes, Pelecaniformes,
Gaviiformes, Guiformes; figura 1.21), conformando el grupo de las Aequornithes (Jarvis et al.
2010; Suh 2016; Mayr 2016), o de las Aequorlitornithes (donde se incorporan también los
Charadriiformes y Phoenicopteriformes, Prum et al. 2015). Recientes revisiones recuperan,
ademas, el clado de los Feraequornithes (Procellariiformes, Sphenisciformes, Ciconiiformes,
Suliformes y PelecaniformeSangster & Mayr 202Tigura 1.22).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X s

Figura 1.21Propuesta filogenética de Ericson et al. (2006) para las Aves
(Procellariiformes: nodo 7).
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Figura 1.22.Propuesta
filogenética de Sangster & Mayr
(2021) del clado Feraequornithe:

Sin embargo, estas agrupaciones de aves acuaticas no son soportadas completamente
en todos los analisis. Por ejemplo, en Slack et al. 28@7agrupan Procellariiformes,
Ciconiiformes, Sphenisciformes, y Gaviiformes (Pelecaniformes no fue incluido en el analisis),

pero se pierden las relaciones con el resto de las aves acuaticas (figura 1.23).
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Figura 1.23.
Propuesta
filogenética de Slacl
et al. (2007) para la
Aves.

Enfocados exclusivamente en el andlisis de los Procellariiformes, Penhallurick & Wink
(2004) realizan un estudio basado en el g#acromo b (figura 1.24). Sus resultados
constituyen actualmente uno de los marcos de referencia mas importantes en el estudio
sistematico del grupo ya que incluye un gran numero de especies logrando una muy buena
representatividad de la diversidad del orden. Este estudio, que utiliza como grupo externo a
Gallus sp. (Galliformes) yStruthio camelugStruthioniformes), plantea que algunos géneros

serian parafiléticos.
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Figura 1.24.Propuesta filogenética de Penhallurick & Wink (2004) para el orden
Procellariiformes.
Andlisis genéticos con objetivos mas puntuales utilizando BarCode of Life: CO1y gen
citocromo b son los de Gangloff et al. (2012) quienes analizan al géseudobulwerialos
de citocromo b y nuclear de Wallace et al. (20fu® estudian la especiacion simpatrica de la

familia Hydrobatidae (incluyendo Oceanitida€ceanites oceanicus;Hydrobatidae:
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Hydrobates castro, H. pelagic@son dos subespecies$). leucorhougcon 5 subespecied).
monteiroi, H. furcatus, H. jabejabe, H. microsoma, H. homochroa, H. melania, H. markhami,
H. tethys(dos subespeciesyl. hornbyi, H. matsudairae, H. monorhjidH. tristrami) (figura

1.25), Robertson et al. (2016) con andlisis de citocromo b y gen nuclear nuclear b-fibrinégeno
del género dd-regetta de Pacha et al. (2023) con analisis de citocromo BDakanites

oceanicusentre otros (Sausner et al. 2016; Grosser et al. 2021).

Figura 1.25.Propuesta filogenética de Wallace et al. (2017) para Hydrobatidae.

En Estandia et al. (2021) se utilizaron métodos de superarboles de filogenias pasadas
combinadas con datos de masa corporal y longevidad, entre otros, buscando una correlacién
evolutiva. Burleigh et al. (2015) utilizaron toda la informacion molecular (mitocondrial y
nuclear) disponible para generar un superarbol para las Neornithes, en el rErajEs
Procellariiformes como un grupo polifilético. Salvagni & Carlos (2021) estudiaron las
relaciones entre algunas especieCa¢onectris,Ardennay Puffinus utilizando solamente

datos osteologicos, donde se evaltan las relaciones filogenéticas de la tribu Puffinini sensu
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Penhallurick & Wink (2004) (figura 1.26). Por ultimo, Norambuena et al. (2024) estudiaron las

relaciones dentro de la familia de Oceanitidae a través de métodos moleculares.

Figura 1.26.Propuesta filogenética de Salvagni & Carlos (2021) para la tribu Puffinin

1.4. Objetivos e hipotesis de trabajo

En este contexto, el orden Procellariiformes constituye un grupo que se ha reconocido
previamente como monofilético y cuyas relaciones con otros grupos de aves son altamente
controversiales. Si bien no quedan claras las relaciones de los Procellariiformes con los
Sphenisciformes y Gaviiformes existe un consenso relativamente amplio en el reconocimiento

del clado Aequornithes (el cual incluye diversos érdenes de aves acuaticas).

Mas problematicas son aun las relaciones internas entre los distintos grupos de albatros
y petreles, y las propuestas sistematicas actuales difieren notablemente unas de otras. La
incertidumbre en cuanto a las relaciones entre los Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae
y Oceanitidae se acentia al incluir a los taxones fosiles de estas familias y a los
Diomedeoididae. Esta problematica, que no es exclusiva de los albatros y petreles, sino que
también se visualiza en otros grupos con representantes fosiles y actuales, se hace evidente en
los Procellariiformes, cuya sistematica se encuentra mas sustentada por los analisis basados en
datos moleculares en el caso de los representantes actuales y en datos osteolégicos en el caso
de los taxones fosiles. Esto ha motivado el desarrollo de la presente tesis, para la cual se han

planteado los siguientes objetivos e hipoétesis de trabajo.
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Objetivo general

Analizar las relaciones filogenéticas de los Procellariiformes fésiles y actuales
empleando datos morfoldgicos, con particular énfasis en las especies de América del Sur y
Antartida.

Objetivos especificos

1. Realizar una descripcién osteolégica y de la ranfoteca de los ejemplares actuales

representativos del area de estudio de acuerdo con las familias clasicas del orden.

2. Elaborar una matriz de datos morfolégicos original a partir de caracteres propios y

éditos para ser analizada cladisticamente.

3. Realizar una propuesta filogenética basada en datos morfolégicos que explique las

relaciones entre los taxones actuales del orden, especificamente:
a) Poniendo a prueba las monofilias del orden y sus familias actuales,

b) Evaluando la agrupacion de los géneros en tribus u otros clados.

4. Describir los nuevos especimenes fosiles procedentes de América del Sur y Antartida,

revisando y actualizando las descripciones de los taxones éditos.

5. Analizar las relaciones filogenéticas de los especimenes fosiles de América del Sur y

Antartida que se encuentran aun pendientes de estudio.

6. Evaluar las relaciones ddotoleptos giglily Argyrodyptes microtarsicon los demas

taxones del orden Procellariiformes.

7. Determinar la presencia de nuevos taxones entre los especimenes del Mioceno
Temprano de Argentina, del Mioceno Medio-Plioceno de Peru y Chile, y del Eoceno
de Antartida.

Hipotesis de trabaja

¥, El Orden Procellariiformes pueden ser diagnosticados a partir de datos osteologicos y

de la ranfoteca.
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¥ Los Procellariiformes se encuentran representados en la actualidad por cuatro familias
monofiléticas (Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae, Oceanitidae), que pueden

ser reconocidas a partir de sus caracteres morfologicos.
¥ Las familias Oceanitidae e Hydrobatidae estan estrechamente relacionadas entre si.

¥ Los caracteres osteoldgicos permiten la diferenciacion de los Procellariiformes a nivel

genérico.

¥ Notoleptos gigliidel Eoceno de Antéartida constituye un stem-Procellariiformes y no

puede ser asignado a ninguna de las familias actuales.

¥ El anico espécimen reportado para el Eoceno de Chile corresponde a un stem-

Procellariiformes.

¥ Los especimenes del Mioceno de Chile, Pert y Argentina pueden ser asignados a las

familias actuales del grupo.
| Argyrodyptes microtarsuss un Procellariidae.

| Los fésiles del Mioceno de Chile y Peru corresponden a nuevos taxones aln no

descriptos.

¥ Los taxones de Chile y Peru se encuentran més estrechamente relacionados entre si que

con los de Argentina.
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Cc AP I T UL O 2

Materiales y Métodos
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Capitulo 2: Materiales y Métodos

2.1. Acrénimos y colecciones consultadas
2.1.1. Acrénimos

Argentina: CFA-OR (Fundaciéon de Historia Natural Félix de Azara, Ciudad Autbnoma de
Buenos AiresyMACN OXVHR $UJHQWLQR GH &LHQFLDV 1DWXUDOH
Ciudad Auténoma de Buenos Aire8)CNN (Museo Ciencias Naturales Necoched),P-

PV (Division Paleontologia Vertebrados, Museo de La PIM&apR-O (Seccién Ornitologia,

Division Zoologia Vertebrados, Museo de La Pla&P A (Fundacion R. Natalie P. Goodall,

Museo Acatushan, Ushuaia).

Resto de Ameérica Latina MNHN (Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo,
Uruguay), MUSM (Museo de Historia Natural, Universidad Nacional Mayor San Marcos,
Lima, Pert) SGO.PV (Seccion Paleontologia, Museo Natural de Historia Natural de Santiago,
Chile), MPC y CV_MPC (Museo Paleontolégico de Caldera, Chile).

Resto del mundo IRSNB (Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique, Bélgica),
LACM (Los Angeles County Museum of Natural History (Los Angeles, EEWAHNF
OXVpH GT+LVWRLUH 1DW X UMD Natdibl Mbtdtim 3fBldw Zedlaid)
Nueva ZelandaAM-PQ Division of Cenozoic Palaeontology of the South African Museum,
Cape Town, Sudéfrica)JSNM PAL (Department of Paleobiology, National Museum of
Natural History, Washington, USAYSNM (Bird Collection, National Museum of Natural

History, Smithsonian).

2.1.2. Colecciones consultadas

CFA-OR Fundacion de Historia Natural Félix de Azara, Ciudad Autdnoma de Buenos
Aires), MACN OXVHR $UJHQWLQR GH &LHQFLDV 1DWXUDOHV 3%
Autonoma de Buenos AiresMCNN (Museo Ciencias Naturales Necochekll)l.P-PV
(Division Paleontologia Vertebrados, Museo de La Pla)P-O (Seccion Ornitologia,

Division Paleozoologia, Museo de La PlaRINP A (Fundacion R. Natalie P. Goodall, Museo
Acatushan, UshuaiaMNHN (Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo, Uruguay),
MUSM (Museo de Historia Natural, Universidad Nacional Mayor San Marcos, Lima, Perl),
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SGO-PV (Seccion Paleontologia, Museo Natural de Historia Natural de Santiago, Chile),

USNM (Bird Collection, National Museum of Natural of Natural History, Smithsonian).

2.2. Especimenes analizados
2.2.1 Especimenes actuales

Se analizaron un total de 41 especies (34 Procellariiformes, 7 no Procellariiformes
gue constituyen el grupo externo), conformando un total de 505 especimenes (475
Procellariiformes, 30 del grupo externo). De ellos, 350 fueron empleados para el
relevamiento de los caracteres osteoldgicos y 155 para el relevamiento de caracteres de la
ranfoteca (Apéndice 1). En la siguiente tabla puede apreciarse la proporcion de géneros y

especies utilizadas en esta tesis con respecto al total:

Totales En esta tesis
Familias géneros Especies % géneros % especie:
Diomedeidae 4 20 50 30
Procellariidae 15 103 86,7 17,5
Pelecanoididae 1 4 100 75
Oceanitidae 5 10 40 30
Hydrobatidae 1 18 100 11,1
Total 26 155 76,9 20,7

2.2.2 Especimenes fosiles

Se estudiaron un total de 66 especimenes fésiles, la lista completa puede consultarse en
en el Apéndice 2. Las asignaciones a las familias y especies en dicho apéndice son previas al
andlisis de esta tesisSDUD PD\RU GHWDOOH FRQVXOWDObs OD VHI

Procellariiformes fosiles

2.3. Terminologia osteologica, de ranfoteca y criterios descriptivos

Osteologia.La terminologia anatémica sigue a Baumel et al. (1993) complementado con
Livezey & Zusi (2006) y Dénes & Silveira (2007) en los casos en los que fue necesario. Las

regiones se dividen en: Craneo y Postcraneo y dentro de cada region se especifican las
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subdivisiones y criterios. La terminologia anatémica (la cual esta en latin) se escribira en italica.
Se han incluido en los analisis, algunos rasgos osteoldgicos que generalmente no han recibido
mucha atencién en trabajos previos (e.g., Dénes & Silveira 2007; de Pietri et al. 2009 Mayr &
Smith 2012a, b, entre otros) como los de las vértebras, pigostilo, sinsacro, falanges, ulna y radio
(ordenados de acuerdo al grado creciente de atencion que han recibido en la literediga). Pa
tratamiento, se han adoptado los siguientes criterios, enmarcados en los trabajos de Baumel
(1993) y Livezey y Zusi (2006). Las vértebras se contaron en todos los ejemplares analizados,
pero para el numero definitivo se tuvieron en cuenta solo los especimenes completos. Para el
sinsacro, se tomaron como referencia los distintos procesos que conforman una unidad de
vértebra (e.g., procesos transversos, foramenes laterales). Las proporciones (ejemplo largo total
pelvis versus largo fémur) fueron realizadas mediante comparacion directa de los elementos

del esqueleto sin el uso de calibre.

Ranfoteca.En el Capitulo 1 se ha hecho una introduccién al tema que pone en contexto el
estudio realizado aqui. Para la terminologia, se han utilizado las modificaciones terminolégicas
de Hieronymus & Witmer (2010) sobre Baumel et al. (1993) y Coues (1866). Solo se
considerara la ranfoteca dentro de los caracteres tegumentarios debido a su gran importancia
taxondmica para el grupo ya que presenta una gran variabilidad de estructuras potencialmente
utiles en la clasificacion de los Procellariiformes. El material utilizado corresponde a pieles de
estudio y las especies utilizadas sAphrodroma brevirostrisArdenna creatopysArdenna

grisea Calonectris diomedeaDaption capense Fulmarus glacialoides Macronectes
giganteus Pachyptila belcheri Procellaria aequinoctialis Puffinus assimilis Puffinus

puffinus Pelecanoides magellani Pelecanoides georgicus Pelecanoides urinatrix
(Procellariidae + Pelecanoididad)jomedea epomophordiomedea exulansPhoebetria
palpebrata, Thalassarche bulleri Thalassarche cauta Thalassarche chrysostoma
Thalassarche melanophr{®iomedeidae)ydrobates hornbyH. leucorhoaHydrobatidae),
Fregetta tropicaOceanites gracilisOceanites oceanicy®ceanitidae).

Se realizé también un estudio cuantitativo de los picos, que requirié la toma de las
siguientes medidas mediante calibre digital (figura 2.27): Largo del pico: desde el inicio caudal
y dorsal del pico hasta la punta rostral; largo del tubo nasal: largo maximo desde el inicio caudal
del tubo hasta su fin rostral; alto del pico: alto maximo dorsoventral del pico; alto tubo nasal:
extension dorsoventral maxima del/los tubo/s; proporcion tubo %: largo tubo nasal*100/largo
pico; robustez: alto del pico/largo del pico; largo de la quijada inferior: largo desde el extremo
caudal de la placa cérnea hasta la punta craneal en vista lateral; largo de la ufia mandibular:
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extension craneocaudal de la facie ventral de la ufia mandibular, en vista lateral; largo del
pliegue pseudomental: largo del pliegue pseudomental en vista ventral; proporcion del pliegue
pseudomental: largo del pliegue pseudomental/largo de la ufia mandibular; proporcion de la
ufia mandibular %: largo de la ufia mandibular*100/largo de la quijada inferior. El indice de
robustez (cociente entre el alto del pico sobre el largo del pico) fue definido para indicar picos
cortos cuando el resultado es igual o mayor a 0,50 y picos largos cuando es menor a 0,50. Las
medidas del pliegue pseudomental estén realizadas so6lo en Diomedeidae ya que son los Unicos
gue poseen esta caracteristica (tabla 1). Aunque las pieles de estudio presentan generalmente
una deformaciopost mortemlas placas cérneas mantienen su forma y tamafio. Debido a que

su coloracion puede alterarse, se utilizaron también fotos de animales vivos.

Figura 2.27.Esquemas de como se tomaron las medidas en vistas (A) lateral y (B) v
Abreviaturas: bh altura del pico, bl largo el pico, ml largo de la ufia mandibular, jl larg
la quijada inferior, nh alto del tubo nasal, nl largo del tubo nasal, pl largo del pliegue
pseudomental. Tomado de Piro (2022).

Para la realizacion del listado de caracteres se consultaron distintos trabajos de
morfologia y filogenia en base a caracteres morfolégicos de Aves y cuando posible de
Procellariiformes (Cracraft 1985, 1988; Saiff 1988; Siegel-Causey 1988; Warheit 1990; Mayr
& Clarke 2003; Bourdon et al. 2005; Mayr 2005; Livezey & Zusi 2006; Dénes & Silveira 2007,

Smith 2010; Mayr & Smith 2012a, 2012b). Todos los caracteres que se presentan aqui son
modificaciones de trabajos previos (e.g. Livezey & Zusi 2006), y algunos son completamente
nuevos. Las modificaciones y creacion de caracteres nuevos obedecen a la morfologia propia
de los Procellariiformes y/o los outgroups empleados. Por ello se eliminaron estados de
caracteres que no se observan en esta muestra y se crearon estados nuevos en los casos en los
gue fue necesario (Q OD V H FCEatacteres anédlizados Vidnda un detalle de cada

caracter, incorporando datos sobre sus usos previos y los trabajos en que se citan.
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2.4. Andlisis filogenéticos

Se realiz6 un relevamiento de datos para las especies incluidas y se construyé una
matriz basica de especies por caracteres empleando el software de licencia libréeeMesqui
(Maddison & Maddison 2018). Sobre un total de 526 caracteres morfolégicos, 506 corresponde
a los osteoldgicos y 20 a la ranfoteca. Las especies de Procellariiformes actuales incluidas son
las detalladas en el Apéndice 1y corresponden Unicamente a ejemplares adultos (ver también
seccion 2.2 para numeros totales de especies). Como grupo externo se incluyeron en el analisis
a varios Galloanserae, entre ellos los Galliforn@dofitophorus capueira, Crax fasciolata
Meleagris gallopavp y los Anseriformes Ghauna torquata, Coscoroba coscorolya
Chloephaga picta También se realizaron andlisis empleando a los Sphenisciformes
(Spheniscus magellaniuscomo grupo externo, ya que es el mas empleado en las
contribuciones previas. Sin embargo, en el analisis final sélo se incluye a los Galloanserae
debido a que las modificaciones en Sphenisciformes no permitieron la homologacion correcta
de varias HVWUXFWXUDYV  YAhtdlisi¥y Hilogdngt@o IRV SULPHURV DQil
filogenéticos corresponden a especies actuales (Capitulo 4), y luego se incorporaron los taxones
fésiles (Seccién 5.1). Los arboles completos del Capitulo 5 pueden consultaré@@&mndate
7 u Online para versiones impresa@ el cuerpo de la tesis se muestra el fragmento del arbol

sobre el cual se discute. La matriz completa se encuentra en el Apéndice 3.

Para el analisis e interpretacion de los resultados se realiz6 un analisis filogemético d
maxima parsimonia con el software de licencia libre TNT (Goloboff et al. 2008). Los caracteres
son discretos (algunos continuos transformados a discretos) y se los consideraron como no
aditivos, debido a que a priori se ha preferido no establecer una polaridad de estos. Se realizé
una Busqueda Tradicional'faditional Searchcon 100 replicantes, 1000 arboles guardados
por réplica utilizando reconexién de la biseccion de arbdleme(Bisection Reconnection
TBR) con colapso de ramas y reemplazo de arboles existentes. Se testearon distintos pesos
implicados: igual y diferencialmente pesados con distintos valores de K. Para cada resultado
se obtuvo el largo en cantidad de pasos, indice de consistencia (Cl) e indice de retencion (RI).
Para el analisis de sinapomorfias de grupo se realiz6 una optimizacibn y mapeo de
sinapomorfias. Ademas, se han calculado los valores correspondientes de soporte Bremer
absoluto y relativo con 50 arboles subdptimos y Jackknife con 1000 replicantes. Para trabajar
visualmente con los arboles de TNT se utilizaron los softwares FigTree, lllustrator y

Photoshop.
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2.5. Criterios taxondmicos

Si bien el Cdadigo Internacional de Nomenclatura Zoologica (ICZN) regula los
estandares y guias para el correcto uso del codigo taxonomico, no es suficiente cuando se
trabaja con materiales fragmentarios fosiles. Por ello, se han generado abreviaturas calificativas
de estatus taxondmicos no certeros o provisionales bajo la denominacion de Nomenclatura
abierta (ON,Open Nomenclatuje En esta tesis se seguird a Sigovini et al. (2016) en este
aspecto (el cual reune las sugerencias de Matthews (1973) y Bengtson (1988)) con la correccion

de la sintaxis daffinisy conferde Lucas (1986).

2.6. Medidas

Las mediciones, en general, se realizaron con un calibre digital absoluto de rango O-
150 mm, precisién de 0,02 mm y resolucién 0,005 mm sobre los materiales y con el software
ImageJ (Schneider et al. 2012). Para la realizacién de tablas y calculos se utilizé Excel
(Microsoft Corporation 2016).
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c AP I T UL O 3

| os Procellariiformes actuales
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Capitulo 3: Los Procellariiformes actuales

Si bien en este trabajo de tesis no se han realizado analisis cuantitativo, el tamafio
corporal presenta una variabilidad muy llamativa dentro del orden y vale la pena realizar
algunos comentarios al respecto. Algunas formas son muy grandes, como es el caso de los
Diomedeidae en general y de los Procellariidae del géMaomonectes mientras que otros
son muy pequefias como los integrantes de las familias Oceanitidae, Hydrobatidae y los
Procellariidae del géner@achyptila. Estos aspectos han sido desarrollados con un detalle
mayor en la Introduccién, por lo cual en este capitulo se harad foco en las descripciones

osteoldgicas y de la ranfoteca.

3.1. Descripciones osteolégicas

3.1.1 Craneo

A grandes rasgos, todos los Procellariformes comparten caracteristicas craneales que
los diferencian de otras Aves, tales como: picos robustos que terminan en gancho, las aperturas
nasalesi(e., apertura nasi ossgaon medianas, fosas glandulares nasales muy exterplidas,
supranasaligprominente, un&ramina neurovasculariabundanten la zona del pico, picos
con muchas fosas en su porcién ventral y surcos bien marcados en su porcion lateral, la zona
del oido es abierta, el lagrimal estd muy desarrolladdepaessio frontalies profunda, el
processus postorbitalissta muy bien extendidoon aparicion deangulus postocularisel
paladar éseo es robusto, presencibatg/pterygoidesl cuadrado esta bien desarrollado y es
similar en todas las especies dentro del ordelgnténa parasphenoidaliestd marcada, la
mandibula es robusta y convexa y termina en ganchdocamina neurovasculariay la
ausencia dprocesos retroarticularesSi bien los Procellariiformes poseen un pico que es por
lo menos del mismo largo de su craneo (desde la bisagra frontonasal hasta el borde occipital),
su longitud varia dependiendo de la familia: los que tienen el pico mas corto son los
Hydrobatidae y Oceanitidae, le siguen los Procellariidae mas pequegof¢lecanoides
georgicu$, luego los Procellaridae més grandesy( Macronectes giganteyy por ultimo

los Diomedeidae (figura 3.28).

Las regiones se organizaron de la siguiente forma: crdneo y mandibula (figura 3.28-
29).
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Figura 3.28.Gréfico comparativo tomado de Piro y Acosta Hospitaleche (2019) que
muestra las diferencias entre las familias de Procellariiformes act@al8duétas de los
craneos mostrando la posicion de los 3 landmarks que se utilizaron para analizar la
proporcion del pico/resto del craneo. La linea de puntos vertical que coincide con el
landmark 2 muestra el limite pico-resto del craneo. Escala = 5mBip{ot del craneo
(sin pico) y largo de los picos (en mm); el valor entre paréntesis es el coeficiente ent
medidas, y cuando se habla de craneo se hace referencia al resto del craneo sin col
(pico de Oo = 15,61; craneo = 24,18; pico de Pg = 25,51; craneo = 24,21; pico de M
93,28; craneo = 79,78; pico de Tm = 102,13; craneo = 59@)4)iggrama de los analisis
de losrelative warpsmostrando la grilla de deformacion. Abreviaturas: Mggcronectes
giganteugProcellariidae); OoQceanites oceanicy®ceanitidae); P¢Relecanoides
georgicus(Pelecanoididae); TnT,halassarche melanophry®iomedeidae).
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Figura 3.29.Esquemas de craneos y mandibulas de Procellariiformes: kfafpnectes
giganteusy (F-1) Oceanites oceanicu€raneos en vistas (A, F) dorsal, (B, H) lateral, (C
G) ventral y (D, I) occipital, y (E, J) mandibulas en vista lateral. AbreviaturasngGlus
caudolateralis AJ arcus jugalis AM angulus mandibulgeANO apertura nasi osseaP
angulus postocularisAPL ala parasphenoidalisCB crista basilaria transversaCFP
crista fossae parabasali€N canaliculi neurovasculare<CNTPcrista nuchalis
temporalis COcondylus occipitalisCOL condylus lateralisDP depressio frontalisFGN
fossa glandularis nasali$-| fonticulum interorbitalis FM foramen magnupFNM
foramen nervi maxillomandibulari$&NOforamen nervi optiGiFOCfonticulum
orbitocraneal] FONforamen orbitonasalFPfossa parabasalis=RM fenestra cranialis
mandibulag FSfossa subcondylarj$-T fossa temporalisFVOE foramen veni occipitalis
externae LP lamina paraspohenoidaligvP processus medialis parasphenoidahsS
margo supraorbitalisOCOEostium canalis ophthalmici exterr®L os lacrimale OPAo0s
palatinum OQos quadratumPB processus basipterygoidelCprominentia
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cerebellaris PCApars caudalisPCOprocessus coronoideuBCPpars choanalis palatini
PFN bisagra frontonasal solpecessus frontalis nasali®l pars intermediaPML
processus maxillariPMPprocessus maxillaris premaxillati® OL processus orbitalislel
os lacrimale POPcorpus ossis premaxillarj$?OQprocessus orbitalislel quadratum

POT processus oticys?Pprocessus postorbitali®POprocessus paroccipitalif?S
processus supraorbitali$ SNpila supranasalisPSY pars symphysialiPT os
pterygoideumRM rostrum maxillare SQos squamosungV sulcus veni occipitalis
externus TAC tuba auditiva communj8/ vomer.

Craneo

En general, la region occipital, que incluye los huesos occipitales, tiene una forma mas
rectangular y aplanada en Diomedeidae, circular en Hydrobatidae y Oceanitidae, cuadrangular
en Pelecanoididae y cuadrangular en Procellariidae. Cerca del occiposisugraoccipitale
presenta ungrominentia cerebellarisbien desarrollada y redondeada, que se extiende
caudalmente méas alla del nivel deramen magnuny del condylus occipitalis Esta
prominentia cerebellaripuede estar mas marcada en algunos ejemplares de Procellariidae,
pero siempre es redondeada y nunca llega a ser una cresta (figura 3.29BfoEdmEh
magnurres circular en la mayoria de los Procellariiformes, pero en Hydrobatidae y Oceanitidae
es mas ovalado y ancho (figura 3.29G)caitdylus occipitalisiene un diAmetro menor que el
del foramen magnunen todos los Procellariiformes, y en la mayoria presentangisura
medianacondyli,lo que le brinda un aspecto convexo en la superficie ventral y casi recto en la
dorsal. En Hydrobatidae y Oceanitidae @ndylus occipitalisestd desplazado mas
ventrocranealmente que en el resto de los Procellariiformes, condicion también observada en
pichones de este orden (ver Piro y Acosta Hospitaleche 201f)s4a subcondylariesta en
todos los Procellariiformes bien desarrollada, en Hydrobatidae y Oceanitidae es algo menos

profunda, y tiene un tamafo igual o subigualadylus occipitaligfigura 3.29C, G).

Lacrista nuchalis transversasta presente en todos menos Oceanitidae e Hydrobatidae
(figura 3.29A, B, H). Entre l&rista nuchalis transversg la crista nuchalis temporalise
forma lafossa temporali€n todos los Diomedeidae, que adquiere un desarrollo variable en
Procellariidae y Pelecanoididae. Las dossae temporalesuando bien desarrolladas, se
aproximan entre si en la linea media en Procellariidae y Pelecanoididae, mientess que

Diomedeidae estan bien alejadas (dejando entre ambas una cresta mas ancha).

Lafossa parabasaliss muy superficial en todos los Procellariiformes, pero cuenta con

las salidas de varios nervios y arterias. Cerca y dors&ébramen magnumen el os
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supraoccipitale se encuentra en todos los Procellariiformesukelus veni occipitalis externus

bien marcado (en el cual desembocdoeamen veni occipitalis externaéigura 3.29D).
Ventralmente pueden distinguirse varios foramenes a cada lado que corresponden a salidas de
nervios (el de mayor calibre y mas lateral edoehmen n. vagile sigue elforamen n.
glossopharyngealjs/ de menor calibre y entre cuatro a cinco mediales que corresponden a los
de laforamina nervi hypoglosgifigura 3.29C, D, G), cuyo numero varia dependiendo de la
especie (ver Mayr 2018), y circulatorios como&ium canalis ophthalmici exterpiel ostium

canalis caroticique presentan mayor calibre y una posicion ventrolateral.

Los processi paroccipitalegstan bien desarrollados y se proyectan ventralmente en
todos los Procellariiformes, excepto en Oceanitidae e Hydrobatidae. Su extension ventral
versus la extension rostral aed squamosuwaria dentro del grupo. ltarminalis processilel
processus paroccipitalipuede proyectarse rostral o rostrolateralmente dependiendo de la
especie (figura 3.29B, D, F, H).

La ossa oticaes una estructura compleja, que en los Procellariiformes se presenta
compuesta por undenestra cochleaeventral, fenestra vestibulidorsal y unforamen
pneumaticum caudataudal. Lapila oticaforma una pared dorsal ancha separada clatyéa
guadratica otici La cotyla quadratica oticse continGa en leotyla quadratica squamqsjue
puede estar interrumpida por una cresta o un espacio dependiendo de la espEBesHS
tympanicus dorsaliss ventral abssquamosuny es mayor que ldenestra cochleaéenestra
vestibuli y foramen pneumaticum caudal@untas. La apertura deforamen nervi
maxillomandibularises prominente y de forma variable dentro del orden, presenta forma
circular, ovalada, ed/" oen3 ©~ GHSHQGLHQ G ®g@aB.29B, H).Wsrtr&méhte

a las estructuras antes descritas hay una pared ventral seguida por foramina y recesos.

En la region fronto-orbital podemos encontrar una pared Osea bastante robusta que
presenta una serie de foramenes asociados con los érganos Opticos y nafsalésulEm
interorbitalis es el foramen ventrocraneal mas grande (figura 3.29B, H). Dorsalmente se
encuentra efonticulum orbitocranealiqjue es de forma variable a nivel intraespecifico, y
posee un ancho similar fanticulum interorbitalis La separacion entre los dos depende de la
especie, pero en la mayoria los separa una fina.pgaaedial afonticulum interorbitalisesta
el foramen nervi optigitambién variable en nimero intraespecificamentéor@men nervi
ophthalmiciesta rodeado por foramenes pequefos y gorahen nervi maxillomandibularis

El foramen nervi olfactoripuede estar fusionado a otros foramenes o ser muy pequefio y caudal
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al foramen orbitonasalEl foramen orbitonasapuede presentarse como simple o subdividido
(pero no como uforamen orbitonasal lateral foramen orbitonasal medigh que la division

es ventrodorsal), y su tamafo puede ser mayor o menor lo que a su vez condiciona el tamafio
del os ectethmoidaleEl sulcus nervi olfactoriesta ausente. Eeptum nasale osseur esta

muy desarrollado en este grupo y presenta una condicion asinostoticpaiatusl maxillaris

La lamina parasphenoidalisse encuentra bien delimitada en todos los
Procellariiformes, si bien en algunos casesy( Diomedeidae y Procellaridae de gran y
mediano tamafio) estd mas marcada que en o&@s Hydrobatidae, Oceanitidae y
Procellariidae de pequefio tamafio) a través de crestas o expansiones (figura 3.29C, G). Su
posicion ventrodorsal con respectorastrum parasphenoidales mas ventral en todos los
Procellariiformes, pero con respectacahdylus occipitalipuede estar al mismo nivel o méas
ventral. La forma que adopta es ovalada o alargado en sentido latero-medial en Diomedeidae,
y triangular equilatera o sub-equilatera en el resto, con algunas excepeignd3afption
capensg En la mayoria de las especies, rostralmente aparece una extension aguzada. El
recessus tympanicus rostralssempre queda abierto, nunca cubierto por extensiones de la
lamina parasphenoidalisni formando unannulus tympanicusEl processus lateralis
parasphenoidalissiempre esta formando wala parasphenoidaligeducida al margen. El
processus medialis parasphenoidaista bien desarrollado en Diomedeidae pero en el resto
tiene un desarrollo variable y en algunos pocos casgs P. puffinug se llega a formar
también unecrista basilaris transversalLa forma que puede adoptarmbcessus medialis
parasphenoidaligs variable: un tubérculo, un proceso donde caudalmente es mas desarrollado
o en forma de crestas que apuntan medialmentielblaaauditiva communigsta parcialmente

abierta y en parte cubierta poridenina parasphenoidalis

Lasfossae glandulae nasalestan bien desarrolladas erotsa frontaliaen todos los
Procellariiformes, pero presentan variadas morfologias (figura 3.29A-B, F, H). Estan rodeadas
por elprocessus postorbitalig angulus postocularidos hamuliy superficies irregulares del
margo supraorbitalis Donde obtienen un mayor desarrollo es en Diomedeidae, le siguen
Procellariidae y Pelecanoididae y por ultimo mas simplificado en Hydrobatidae y Oceanitidae.
Ademas, la separacién entre ambas fosas (con posible formacion de crestas) y la extensién
mediolateral de cada fosa en vista dorsal también varia entre las especies. La separacion entra
las fosas puede ser del mismo ancho de la fosa, mayor, 0 menor, hasta apenas constituyendo

una cresta. Bbrocessus postorbitalig el angulus postocularigrostral al anterior) estan bien
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desarrollados en todos los Procellariiformes, pero el segundo se extiende hacia delante

formando una¥spina en los Diomedeidae.

La depressio frontaliesta bien desarrollada en la bisagra frontonasal en todos los
Procellariiformes, pero su profundidad puede variar (figura 3.29A-B, s Elcrimaleesta
siempre bien desarrollado y presenta una gran neumaticidad a través de foramenes y recesos
en los Procellariiformes, pero su morfologia varia entre familias y entre las especies de
Procellariidae. En vista lateral, tiene forma de "L" invertida (con el segmento corto apuntando
caudalmente) en los Diomedeidae, forma de "T" o "Y" acostada con la punta rostral en la
mayoria de los Procellariidae y todos los Pelecanoididae, Oceanitidae e Hydrobatidae (figura
3.29H), y es un triangulo isdsceles con la punta apuntando rostralmente en algunas especies de
Procellariidae. Puede estar completamente fusionadusadarontalio presentar suturas entre
ambos huesos. También puede estar completamente fusionadoresethmoidalen su
porcién mas mediocaudal y @ ectethmoidalen su porcion caudal. [processus orbitaliy
el supraorbitalisdel lacrimale estan bien desarrollados, el primero suele contactacas
jugalis. El arcus jugalises generalmente recto o algo recurvado, puede o no estar fusionado a
los huesos maxilares y presentauiperculum lacrimaleextendido dorsalmente.

La apertura nasi osseas amplia pero logssa nasaleg maxillaresson robustos con
respecto a otras aves, generando pifeasupranasalismuy prominente (figura 3.29B, H),
donde en la mayoria de los Procellariidae adopta una forma cuadrada. Rostralmente, queda
formada una muesca y el premaxilar forma un gancho robusto. En los lateralegrdedssi
maxilares premaxillarescorpus ossis premaxillarig apex rostrihay una gran concentracion
deforamina neurovascularigEl sulcus nases rostral a lapertura nasalis osseen todos los
Procellariiformes. Caudalmente @bex rostriel rostrum maxillarese ensancha lateralmente
de manera considerable Baption capensg enPelecanoidesEl apex rostriforma un gancho
muy pronunciado en todos los Procellariiformesai€lus jugalisesta fusionado a la maxila

sé6lo en los Diomedeidae.

El os palatunres tetrarradiado y esta constituido pavsepterygoideung os palatinum
en todos los Procellariiformes (figura 3.29C, G). lpyscessi basipterygoiddienen un
desarrollo variable en cada especie: pueden tener forma pedicelada o de copa, como en casi
todos los Procellariidae, reducido y similar a una "espinita" como en el resto de los
Procellariidae, Oceanitidae e Hydrobatidae, o estar ausentes como en Diomedeidae y algunas

especies de Oceanitidae e Hydrobatidae. Cuando tiene forma de copa esta extendido
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craneolateralmente y llega a contactarsapterygoideurrEl os pterygoideunen vista ventral

tiene un largo total cercano al largo total en vista ventral del cuadrado en todos los
Procellariiformes. Ebs palatinumpresenta umpars choanalis palatinmuy desarrollado y
extendido dorsalmente, siendo muy robusto en Diomedeidae, un poco menos en Procellariidae
y Pelecanoididae y mas gracil en Hydrobatidae y Oceanitidae. A la altuodelssus
basipterygoideurrel os palatinunse angosta, pero la proporcién del ancho mediolateral puede
ser: angosto (cuando el ancho al nivel de articulguadatinunmpterygoideurres menos de la

mitad del ancho de los palatinos en la zona donde se ensancha) como en los Procellariidae,
Pelecanoididae, Hydrobatidae y Oceanitidae, o ancho al nivel de articupsdatmun:
pterygoideum(cuando es mas de la mitad del ancho de los palatinos en la zona donde se
ensancha) como en Diomedeidae. El vémer esta desarrollado como una estructura impar y
fusionado abs nasalesn todos los Procellariiformes, pero en algunos Procellariidae tiene una
forma alargada y ovalada en sentido rostrocaudal, mientras que en el resto es una fina lamina.
Ademas, ebs palatinunesta fusionado con Igsocessi maxillopalatiniel vémer y etostrum
maxillare en todos los Procellariformes. Cranealmente,radtrum maxillare del os
premaxillarepuede presentar un surco, una fosa simple grande o una fosa con mdltiples recesos

dependiendo de la especie, siendo muy variable a nivel intrafamiliar.

Cuadrado

El os quadratumes un hueso poco variable dentro del orden y presenta longitudes
subiguales entre sus altos y anchos maximos en todos los Procellariiformes (figura 3.29C, H).
El processus orbitalise extiende dorsocranealmente con respegimaéssus mandibularis
y presenta una terminacion rostral triangular similar en todos. El lado medfodebksus
orbitalis presenta una fosa profunda solamenteMatronectes giganteuscon foramina
pneumaticaasociada a larista tympanicaen Diomedeidae, Oceanitidae, Hydrobatidae y la
mayoria de los Procellariidae, que estad ausente en Pelecanoididaeiesadympanicasta
formada por un hueso mas delgado en todo el orden. La extengppoabsisus orbitaligersus
processus oticuguadraties similar, pero la extension gebcessus oticuguadraties mayor
en algunas especies. Ebndylus mediali®s el que se proyecta mas ventral de todos los
condilos, es alargado mediolateralmente y esta dividido por un surco lateroventral que le da

forma de polea en todos los Procellariiformes.
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Mandibula

La pars symphysialisle la ossa mandibulaposee una leve constriccion lateral,
guedando una concavidad suave, en Diomedeidae, Hydrobatidae, Oceanitidae, Pelecanoididae
y la mayoria de Procellariidae (figura 3.29E, J), la constriccion es mayor y se expande
lateralmente a la altura del inicio de la ufia mandibular en algunos Procellariidagdvicomo
giganteus o puede no presentar expansiones laterales como en algunos Procellariidae como
Puffinus assimilisEn los laterales de lpars symphysialiday foramina neurovascularia
densos que corresponden ddeeae corpusculorum nervosyrara el pasaje de la queratina
de la ranfotecéver Warham 1996).

La pars intermedia del ramus mandibulae presenta foramenes laterales
longitudinalmente alineados en Peleanoididae y en la mayoria de Procellariidéerafsitsa
forma canaliculi neurovascularesn la parte mas caudal deplars intermediaEn lafacies
medig un surco alargado longitudinalmente esta presente en Diomedeidae, Pelecanoididae y

en la mayoria de Procellariidae.

En la pars caudalis la fossa aditus canalis mandibulass grande en todos los
Procellariiformes. Lateral y debajo dalocessus coronoideubay una fenestra mandibular
caudal muy desarrollada en todos los Procellariiformes excepto en Hydrobatidae y Oceanitidae,
y en la mayoria de los casos también aparece una fosa extra mas rostral. En la facies articulares,
la cotyla medialisesta bien delimitada, lateral y medialmente, quedando una fossa o surco
marcado en todos los Diomedeidae y en la mayoria de los taxones restantes. En los demas
casos, esta delimitada lateralmente por un tubérculo, pobremente desarrollado en la zona
medial donde es mas plana. ¢atyla lateralisy cotyla caudalisestan bien diferenciadas, la
cotyla caudalises las mas desarrollada en la mayoria de los Procellariiformpsodelssus
medialis presenta una gran apertura neumatica en la mayoria de las espeprese&dus

retroarticularis esta ausente en todos los Procellariiformes.
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3.1.2. Postcraneo
Vértebras, sinsacro y pigostilo

El nimero de vértebras de cada region no es constante. Preseatias completo sin
perforacion dorsal. En la mayoria de las especies es mas ancho que ajiopce®msus
articularis caudalisbien desarrollados en sentido caudal,puocessus ventralis corporis
desarrollado y de morfologia variable, un tubérculo impar central en los Diomedeidae y sin
processus spinosuEl axis no esta perforado ni presempi@zygapophysdsien desarrolladas
en la mayoria de las especies, no presgrteessus transversusl processus spinosiesta

bien desarrollado y la®rus dorsalisde lospostzygapophyse expanden caudalmente.

El nUmero devértebras cervicalesvaria entre catorce a dieciséis, de las cuales dos o
tres son cérvico-toracicas o también llamadas transicionagesa@uellas que poseen costilla
gue no llega a articular con el esternén). Las primeras vértebras cervicales (sobre todo la
tercera) suelen presentar aponeurosis 6seas, que se expanden formando un puart®i8seo o
interzygapophysialisntre eprocessus transversyslprocessus articularis caudal{ausente
en algunos Procellariidae comBuffinus assimilis, Pachyptila belcheri, Pelecanoides
georgicus, Fulmarus glacialoidgsOceanitidae comBregetta tropica. Todas las vértebras
cervicales presentgsrocessus ventralis corporiorus dorsalisen laszygapophysis caudalis
bien desarrolladosacies articularisde lagposzygapophysemifacetadas processus carotici
anquilosados formando un canal abierto que se va haciendo méas cerrado hacia las vértebras
mas caudales. Firocessus spinosies variable en forma, se hace bajo formandocuista
transversalis obliquagque se bifurca caudalmente en las vértebras del medio, excepto en

Macronectes giganteus

Lastoracicaslibres (es decir, aquellas que no estan fusionadsygnahcrum suelen
variar de cinco a siete, aunque son ochBergeorgicusTanto las cervicales como toracicas
son heterocélicas y presentan fosas laterales en el cuerpo vertebral. Prespnbapssus
spinosugnas desarrollado en sentido craneocaudal que dorsoventral, exceptaoragellani
donde la relacion es inversa. Las aponeurosis 0seas contactan de manera caudal y craneal con
las vértebras vecinas y consginsacrumformando urarcus interzygapophysialig\demas,
las toracicas presentéwvea costaligparapophyséspara la inserciéon de las costillas (excepto
enDaption capense una articulacion adicional en forma de abrazadera (sin nombre) entre los

cuerpos vertebrales y proyectada lateralmente desde la faceta articular gimecessus
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transversus vertebraedirigido laterocaudalmente poszygapophysesextendidas mas
caudalmente que el cuerpo vertebi@amina cranialisy caudalisadyacentes a los margenes
del processus transversiausentes eRa. belcheri Pelecanoidespp., Oceanitidae, y solo el
caudal enHalobaena caeruléa El processus ventraliesta ausente en Diomedeidae pero
presente en el resto de las familiasPeflecanoidespp. adquiere una extension mucho mayor.

El notariumesta ausente en todos los Procellariiformes.

El synsacrumposee foramenes laterales y los procesos transversales de las vértebras
fusionados entre si. En Diomedeidisla,. giganteusy Ar. griseg estos procesos se fusionan a
la pelvis mediante los siguientes puntos: cranealmenteatalapreacetabulares iliorupen
su parte media a ladae postacetabulares iliorum caudalmente a laslae ischii No esta
fusionado en el resto de los taxones. En la lamina 6sea doffsaigk dorsalis synsactine
los processus tranverside las vértebras postacetabularessgesacrumunion que se pierde
de manera progresiva hacia el extremo caudalrista spinosa synsaceista bien desarrollada
y es cuadrada cranealmente. Su altura disminuye caudalmente, excbptgiganteus El
namero de vértebras fusionadas es de diez en Hydrobatidae y Oceanitidae, trece en
Diomedeidae, y diez a catorce en Procellariidae (did2eegeorgicusonce erPa. belcheri,
Ha. caeruleay Pagodroma niveatreceMa. giganteusy Fulmarus glacialoidescatorce en
Ardenna gravis Esta conformado por una o dos toracicas (una en Oceanitidae e
Hydrobatidae), cuatro a cinco lumbares (tres Fan tropica) representadas por las
preacetabulares no toracicas), una acetabular, y de cuatro a cinco catalailes.(

Las vértebrasaudales libresse presentan en numero variable, tres en Oceanitidae, y
tres a nueve en el resto de las familias. Son de tipo anfiplana (ektegitganteusdonde es
procélica), poseeprocessi transversdirigidos ventralmente y pueden presergercessus
ventralis(como ernO. oceanicus, Pa. nivea, Da. capense, Ar. grisea, Ar, gravis, M. giganteus,
y Pt. incertg. El pigostilo es aplanado y que presenta un foramen intervertebral lateral, excepto

enPu. puffinus mientras que el resto de las caudales no presenta foramenes.
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3.2.2. Cintura escapular
Furcula

Puede presentar forma de U o de V, generalmente es mas alto que ancho. Es abierta
como un semicirculo en Diomedeidablygiganteusen V en la mayoria de Procellariidae, en
U en Oceanitidae, Hydrobatidae, Pelecanoididae y algunos Procellariidae. La sinfisis puede ser
unilobada o bilobada dependiendo de la especie, aunque en Diomedeidae sélo aparece del
segundo tipo. Laymphysis furculgeen vista craneal, puede tener una extension ventral o no,

la apophysis furculaenuy extendida sucede en unas pocas especkespldfinus

Escéapula

Es un hueso que varia poco dentro del orden: es alargado y la diéfisis tiene una seccion
subcircular. El segmento mas caudal es plano y ancho, en forma de paleta corta. EI acromion
no se extiende mucho mas alla de borde craneal. Generalmente hay una o dos tuberosidades en

la cara lateral.

Coracoides

Varia en cuanto a su robustez y proporcién. En Diomedeidae son anchos y cortos,
mientras que en el resto de las familias son mas estilizados. Presenta una curvatura moderada
del extremo craneal dgdrocessus acrocoracoideugon respecto al eje mas largo del
coracoideunn La facies articularis scapularisuele ser bien concava y presenta un reborde
elevado en Diomedeidae, mientras que en el resto es menos marcada o placegesLa
articularis humeralises dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente alargada en la
mayoria del orden. Firocessus procoracoidewsta moderadamente expandido y se inclina
lateralmente (puede verse ventralmente como una pequefia proyeccion), o bien expandido
cuando ekerminus propriusse extiende medial y/o dorsalmente. En algunos casos se curva
mediodorsalmente alrededor aefirgo medialis corporisLa extremitas sternalis coracoideli
(i.e., punta deprocessus lateraligl angulus mediallsmide mas de la mitad de la longitud
total del coracoides (i.efacies articularis sternalig extremitas omalis coracoidey puede

alcanzar una longitud equivalente feslamen nervi supracoracoidesté siempre presente. El
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processus lateralises muy alargado en la mayoria de los casos, principalmente en
Diomedeidae, con el borde lateral recto, concavo, sigmoide o convexo. Los Diomedeidae
presentan una fosa dorsal profunda eexteemitas sternalis coracoidejue estd ausente en el
resto de las especies a excepcidonR#e belcheri Pueden presentar uno o dos labra,

generalmente son dos, con el interno ovalado y en forma de repisa.

Esterndn y costillas

Todos los Procellariiformes presentan seistillas verdaderas, y dos o tres no
verdaderas (que no llegan al esterndn), excepto los Hydrobatidae que posee un total de siete.
Los desarrollos dedapitulumy deltuberculumde las costillas varia dependiendo de la costilla
gue se observa, ya que caudalmente se van aplanando, mientras que cranealmente estan
separadas por una concavidadubkerculumsiempre el méas desarrollado. d@sta vertebralis
de la vértebra mas caudal es similar en longitoolséa sternalisLosprocessus uncinatuson

alargados y estrechos en todos los especimenes observados.

El esternén es rectangular, es decir, es mas largo en sentido craneocaudal que
mediolateral en todos los Procellariiformes, exceptD.eexulans, T. melanophnsFregetta
tropica donde es mas ancho que largo.ceaina sternise extiende caudalmente o cerca del
extremo caudal dedternum En la cara dorsal, puede presentar neumaticidad en forma de
forAmenes y recesos, en algunos Procellariidae y Diomedeidae se desarrolla una fosa en la parte
mas craneal. En Diomedeidad, giganteusy A. gravisse observan numerosos foramenes
neumaticos a lo largo de la linea media y los margenes laterales. En algunas pocas especies de
Procellariidae se desarrollan pocos foramenes craneales y algunos laterales. El grado de
neumaticidad de lagcisurae intercostalees alto unicamente en Diomedeidae. Suelen
presentar entre cinco a siete facetas costalestrlim pero en la mayoria es seis. No suelen
presentar neumaticidad del surco del coracoidibrum internum sternaeEn elrostrum
sterni laspina externa rostrise extiende mas alla el margen craneal. El desarrollo mediolateral
del extremo craneodorsal deslgina externa rostres variable: triangular, expandida y robusta
en Diomedeidae y varios Procellariidae, fuertemente concava en algunos Procellariidae,
comprimida lateromedialmente y con la espina externa proyectada dorsalmente en
Hydrobatidae y algunos Procellariidae y Pelecanoididae, gracil y proyectada rostralmente en

Oceanitidae y algunos Pelecanoididae; o reducida a una cresta del§adaeorgicus
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Caudalmente, el esterndn presenta cuatro incisiones en la mayoria de los
Pelecanoididae y Procellariidae (aunque algunos solo poseen dos), dos en los Diomedeidae y
ninguna en los Oceanitidae e Hydrobatidae. Medialmente, el extremo caudal esta expandido
caudalmente en Diomedeidae y en varias especies de las demas familias, es bilobado con un
pequefio surco en algunas especies de Procellariidae, o casi recto en Oceanitidae, Hgdrobatida
algunos Procellariidae y Pelecanoididae.ttadbecula intermediae incisura caudolateralis
estan ausentes en Oceanitidae e Hydrobatidae, su presencia es variable en Diomestéitdae y

delimitados medialmente por una profunda incisura o fenestra en la mayoria de Procellariidae.

3.2.3. Miembro anterior
Hlumero

Su longitud es mas del doble de la del féemur y la diafisis es comprimida
creaneocaudalmente con una seccion sub-eliptica en todos los Procellariiformes (figura 3.30).
El hueso sesamoideo asociado al hiumero esta presente en los Diomeddiaaercium
dorsaleesta muy desarrollado en todas sus vistas y queda separadputehumerpor una
concavidad en los Diomedeidae y gran parte de los Procellaridae. En el resto de los
Procellariidae, Pelecanoididae, Hydrobatidae y Oceanitidae, estd menos desarrollado y se
continla con etaput humeriLacrista deltopectorali®s dorsalmente prominente y expandida
en forma subtriangular en todos los Procellariiformes, except®esngeorgicusy en
Hydrobatidae, donde es mas redondeadainy@essio m. coracobrachialis cranialissta
localizada mas distalmente, con el extremo distal mas rugoso y con un borde distal en anillo,
elevado anterior y distalmente como una tuberosidasllEls lig. transversussta ausente en
la mayoria de los Diomedeidae. Es profundo y poco expandido en las demas especies. La cresta

de lafossa pneumotricipitalisunca presenta foramenes.
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Figura 3.30.Esquemas del
humero mostrando las distinta
estructuras que pueden apare:
en Procellariiformes, en vistas
(A) craneal, (B-C) caudal y (D-
E) distal. Abreviaturas: CB
crista bicipitalis CD condylus
dorsalis CDP crista
deltopectoralis CH caput
humeri CV condylus ventralis
ED epicondylus dorsaliEV
epicondylus ventralig- fosa
gue se extiende de la IC y de |
FO, FMBfossa musculi
brachialis FOfossa olecrani
FPfossa pneumotricipitalidC
incisura capitis ICO impressio
coracobrachialis INI incisura
intercondylaris PFprocessus
flexorius PSDprocessus
supracondylaris dorsaljsSSLT
sulcus ligamentum transversus
SSTsulcus scapulotricipitalis
TD tuberculum dorsaleTPS
tuberculum m. pectoralis
superficialis TSV tuberculum
supracondylare ventralel'Vv
tuberculum ventrale

El tuberculum ventral€figura 3.30B), esta bien desarrollado y se extiende caudalmente
sobrepasando caudalmente a la cabeza del hiumero en la mayoria de los Procellariiformes,
excepto en algunos Procellariidae. La porcién mas distalideisara capitises continua en
todos los Procellariformes, excepto en Hydrobatidae y Oceanitidae. fosaa
pneumotricipitalises profunda y esta bien desarrollada en todos los Procellariiformes menos
en Diomedeidae que es superficial (figura 3.30C) y ocupa aproximadamente la mitad de la
cabeza del hiumero en Hydrobatidae y Oceanitidae. Se forma una segunda fosa dorsal en
algunos Procellariidae, que es mas mas profunda en Oceanitidae e Hydrobatidssala

pneumotricipitalispresenta neumaticidad en la mayoria de los Procellariiformes.

El processus supracondylaris dorsaksta fuertemente desarrollado, formando un
proceso bien definido y dorsalmente expandido, excepReegarnotii, Pe. georgicug O.
oceanicugionde esta pobremente desarrollado formando un tubérculo bajo. En los casos en los
gue esta presente, posee por lo general, un contorno dorsal cuadrangafacoidylus
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ventralis estd presente en todos los Procellariiformes excepto en la mayoria de los
Pelecanoididae. E$ulcus musculi scapulotricipiti®o es distinguible desulcus musculi
humerotricipitis Las crestas entre estos surcos tienen el mismo desarrollo en Diomedeidae y
algunos Procellariidae, pero en los restantes Procellariiformes estd mas marcada la cresta mas
ventral. Elcondylus dorsali®es alargado en sentido proximodistal mientras querylus
ventralis es alargado en sentido ventrolateral, exc&&ogarnotii El condylus dorsalises
hamulado en su segmento proximal y se proyecta ventralmente en todos los Procellariiformes
exceptdPe. garnotily Hydrobates leucorhousalvo pocas excepcionesfdasa m. brachialis

craneal se orienta proximodistalmente. f@ssa musculi brachialissuele estar bien
desarrollada en la mayoria de los Procellariiformes, pero esta ausente en la mayoria de los
Diomedeidae. Ldossa olecranies superficial en Diomedeidae (figura 3.30D) y esta bien
desarrollada en las demas especies.

Ulna y Radio

La ulna es un hueso alargado proximodistalmente, recto y de seccién subcircular en
todos los Procellariiformes. Lampillae remigales caudaledorsales de la ulna suelen estar
presentes, pero no son muy prominentes en todos los Procellariiformes menos en Oceanitidae
donde aparecen como tuberosidades mas notables. El lado craneahgiedaio brachialis
es concava, con uraista brachialiselevada en Diomedeidae, Hydrobatidae y en la mayoria
de las demas especies. ibaisura radialisesta bien marcada en todo el orden mendd.en
oceanicusEl sulcus tendineussta muy excavado en todo el ordentuBerculum cristaen
el borde caudal de kista intercotylarisse desarrolla en forma de cresta redondeada, excepto
enPe. georgicuslonde es puntiagudo. irapressio ligamenti collateralis ventraks alargada
en direccion proximodistal y paralela al eje mayor de la ulna en Diomedeidae, esférica a
ovalada en Hydrobatidae y algunos Procellariidae, o alargada en direccién proximodistal y
oblicua en Oceanitidae, Pelecanoididae y el resto de los ProcellariidakeEulum carpale
posee el reborde proximal inclinado y el ventrodistal relativamente recto, tipicamente en angulo
recto o agudo con respecto al eje axial de la ulnaulEus intercondylariy el condylus
ventralisestan bien definidos en todo el orden. Etrdghlea carpalis el condylus dorsalis
ulnae presenta utabrum condyli dorsaligjue forma una cresta en forma de medialuna, que
en la mayoria de los Procellariiformes se extiende distalmente mas alla del corditmyiils

dorsalis esta extendido mas distalmente quecahdylus ventralisLa incisura tendinous
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distalis esta siempre muy desarrollada y presenta un tubérculo hamulado asociado. La
depressio radialisolo esta pronunciada &e. garnotii EI extremo proximal de la ulna esta
modificado de manera tal que kxista intercotylarisy las cotylae estdn expandidas
ventralmente de manera equivalente formando tres proyecciones. El radio se aloja en la fosa

gue se forma debajo de ellas en Pelecanoididae.

El radio es alargado y de seccion circulartuBlerculum bicipitale radisuele estar
presente y adquiere un desarrollo variabléubérculum aponeurosis ventratisne forma de
clavija, prominente y extendida caudalmente en la mayoria de las especies, pero también puede
presentarse como un tubérculo relativamente robusto, localizado distalmente, o como una

cresta alargada proximodistalmente.

Carpometacarpo y falanges

La proporcion de ancheersudargo es bastante constante dentro del orden excepto en
los Diomedeidae, que presentan carpometacarpos mas largos. Los Hydrobatidae y Oceanitidae
son los que poseen carpometacarpos mas cortpsodgssus intermetacarpalesta ausente
en todos los casoslay unspatium intermetacarpaleamplio entre elbs metacarapale I
(majug y Il (minug y ambos presentan la misma extension distal en todos los
Procellariiformes. Ebs metacarpale minuss recto sin un arqueamiento evidente, por lo que
el 11y 1l son paralelos en todos los Procellariiformes menos en los Hydrobatidae, Oceanitidae
y P. garnotiidonde presenta un arqueamiento levesuidus tendineussta bien marcado y
corre proximodistalmente en la superficie dorsal del metacarpale llen todos los
Diomedeidae, Oceanitidae, y la mayoria de los Procellariidae y Pelecanoididae, pero esta
limitado a la mitad distal debs metacarpale Ien Hydrobatidae, algunos Procellariidae y
Pelecanoididae. Firocessus extensorigsta mas desarrollado y es de mayor tamaiio que el
processus alularisexcepto en Hydrobatidae, donde el desarrollo es similaprdelessus
extensoriuses redondeado en los Diomedeidae y algunos Procellariidae, se proyecta
cranealmente en los Oceanitidae y algunos Procellariidae, o proximocranealmente en los
Hydrobatidae, Pelecanoididae y algunos Procellariidae. Enpeoeéssus extensoriys el
processus alularikay una curva marcada en todos los Procellariiformes. La forma y posicién
de lafossa supratrochleariss muy variable dentro del orden e inclusive dentro de las familias:

desde indistinguible hasta poco o muy profunda. El extremo caudal ridealaventralis
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trochlearis esta desplazado mas caudalmente quéria dorsalis trochlearisen todos los
Procellariiformes. Dorsalmente, l@ma dorsalis trochlearisestd rodeada por una cresta
irregular que caudalmente forma una muesca y un tubérculo en todos los Procellariiformes. En
la rima ventralis trochlearigpuede formarse también una muesca y un tubérculo, caracteres
altamente variables a excepcion de lo que ocurre en los Diomedeidae, donde ambas estructuras
estan ausentes. lf@ssa infratrochlearigsta delimitada cranealmente por una cresta, en la que
suele hallarse eprocessus pisiformisLa fovea carpalis caudaliees superficial en los
Diomedeidae, algunos Procellariidae, Oceanitidae y Pelecanoididae, y es marcada y ovalada
en el resto. Bbrocessus pisiformiesta bien desarrollado y proyectado ventrocranealmente en
Diomedeidae y algunos Procellariidae, mientras que en el resto de los Procellariiformes es muy
bajo y no posee ninguna proyeccién ventral. Salvo algunas excepciof@gedacarpalis
cranialis esta muy poco desarrollada. En vista distal, entreseainetacarpale Iy Ill, se
extiende ebulcus interossewslo largo de laymphysis metacarpalis distallsos rebordes de

este surco son elevados en todos los Procellariiformes.

En cuanto a las falanges de la mano, haypinadanges digiti (alularis, primug que
presenta un ancho similar al ded carpometacarpale ,lldos phalanges digiti 1l(majus
secunduy y unaphalanges digiti minuglll, tertiug en todos los Procellariiformes. No se
observa neumaticidad en las falangesphalanx proximalis digiti lles dorsoventralmente
comprimida, pero retiene lgila cranialis mas robusta que el resto del hueso en todos los
Procellariiformes. Lghalanx proximalis digiti lpresenta en l@acies articularis metacarpalis
una bilobacion dorsoventral (en vista proximal) definida por crestas y depresiones,
comprendiendo la&otyla ventralisy el tuberculum dorsalis tendiniéensu Livezey & Zusi
2006) en casi todos los ProcellariiformespEicessus internus indi¢sensu Smith 2010) se
desarrolla en forma de tubérculo caudodistal alargado y se proyecta en forma de quilla en todos
los Procellariiformes. EI margen caudal de la parte distal de la falange Il-1 pasa de convexo a
céncavo antes de llegar@ocessus internus indicislay una tuberosidad en el borde caudal

de la falange IlI-1 en todos los Procellariiformes.
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3.2.4. Cintura pélvica
Pelvis

La pelvis estd completamente fusionada al sinsacro en las especies de gran tamafio
como Diomedeidae M. giganteus o articulada al sinsacro en el resto de las especies. La
concavitas infracristaligsensu Smith 2010) es moderada en todos los Procellariiformes. El
vertex craniolateralis ilii es caudodorsal con respecto aititrochanter en todos los
Procellariiformes. Etoramen ilioischiadicunpuede extenderse entre un medio y un tercio de
la concavitas infracristalisen los Hydrobatidae, hasta la mitad en algunos Diomedeidae,
Procellariidae y Pelecanoididae, o entre un medio y dos tercios en los restantes Diomedeidae,
Procellariidae, Pelecanoididae y Oceanitidae. En la superficie venfaaséarenalise divide
en un pars ischiadicacraneal y unpars pudendacaudal en Diomedeidae y algunos
Procellariidae, pero esta ausente o poco marcada en el reststadiaca intermedigposee
neumaticidad en los Diomedeidae.reétessus caudalis fosser lafossa renalig= recessus

iliacus, sensu Baumel et al. 1993) solo esta presenté giganteus

El margen craneal de facies dorsalisdel preacetabular ilia multilobatd(i.e., ala
preacetabulares il)ipuede ser simple o irregular dependiendo de la especie. La orientacion del
ala preacetabulares iliirelativo al plano transverso del sinsacro, es oblicuo en Diomedeidae y

otras especies del orden, o subhorizontal en la mayoria de Procellariidae.

El foramen ilioischiadicurmesta caudalmente cerrado en todos los Procellariiformes.
Los processi margines caudalestan extendidos caudalmente o caudomedialmente. Poseen
un desarrollo menor que locessus terminalis ischain todos los Procellariiformes, excepto
en los Hydrobatidae y Oceanitidae, en donde son indistinguibles del margen. La expansion
lateral del extremo craneal ddh preacetabulare iliipresenta un angostamiento en la region
craneal ahcetabulumLafenestra isquiopubicgqueda formada por la articulacion o la fusion
del pubis con gbrocessus terminalis ischibalvo excepciones, el extremo caudalisi&ium
tiene una curvatura ventral pronunciada en su mitad caudgleElpubipuede ser espatulado

0 no dependiendo de la especie.
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3.2.5. Miembro posterior
Fémur

La cabeza femoral se orienta con un &ngulo recto (ca. 90°) con respecto al eje
proximodistal del fémur en todos los Procellariiformes.faxea ligamenti capitise ubica
proximal o proximomedialmente dependiendo de la especigo&ianter femorises mas
ancho craneocaudalmente quecaput femorisen todos los Procellariformes menos en
Oceanitidae, la mayoria de Pelecanoididae y algunos Procellaridae donde la amplitud
craneocaudal dé&tochanter femories sub-igual al delaput femorisLa superficie lateral del
trochanter femorigesta algo excavada formando una superficie irregular en la mayoria de los
Procellariiformes. La insercion del. obturator mediali®n el margen lateral dabchanter
femorisforma una depresion en algunos Procellariiformesrista trochantericuses baja y
subigual con respecto a la extensibn de la cabeza del fémur en la mayoria de los
Procellariiformes. La diéfisis es recta en vista lateral en la mayoria de las especies, pero es
marcadamente arqueada y convexa cranealmeme. gruffinusPu. assimilisy en la mayoria
de Pelecanoididae. Lénea intermuscularis caudali®std bien desarrollada sobre todo
distalmente en Diomedeidae y casi todos los Procellariidae, en el resto es una linea muy débil
gue se hace mas conspicua en su segmento proximomedial, se interrumpe y se hace nuevamente

conspicua en su segmento mediolateral.

En vista distal, la epifisis es craneocaudalmente rectangulsulddk patellarisesta
muy marcado y delimitado por crestas muy pronunciadas en la mayoria de Diomedeidae, y
algunas pocas especies de Procellaridae e Hydrobatidae. En el resto, es un surco mas
superficial. Latrochlea fibularisesta bien definida y su ancho es mayor que etatadylus
medialisen todos los Procellariiformes, excepto en Oceanitidae, algunos Procellariidae y en la
mayoria de los Diomedeidae, donde es subigual. En vista distal, el ancho craneocaudal de la
trochlea fibularis (sin la extensién de larista tibiofibulari es mucho mayor al ancho
craneocaudal debndylus medialien todos los Procellariiformes. Hay un tubérculo, proximal
al sulcus patellarisen los Diomedeidae M. giganteus El epicondylus medialiss variable
intrafamiliarmente; puede estar presente o no dependiendo de la espeampréssio
ligamentum cruciati cranialisestd siempre presente, pero varia en profundidad. Solo en
algunos ejemplares dénalassarche melanophris, Ardenna grisea, Pagodroma rs@gaido

observar lpatella
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Tibiotarso y Fibula

El tubérculo intercondilar en la faceta articular proximal del tibiotarso y la fibula esta
bien desarrollado, excepto etydrobates leucorhoud.a crista cnemialis cranialiprotruye
mas alla de las facetas articulares proximales del tibiotarso en todos los Procellariiformes, pero
varia en extensiorRuffinuspresenta un caso extremo, donde el largo es mas de dos veces el
ancho de la carilla articular. El borde craneal derista cnemialis cranialies fuertemente
convexo y se extiende cranealmente en el punto medio, dandole al borde una apariencia
triangular en vista medial en todos los Procellariformesfdsaa flexoriaesta ausente o
indistinguible en todo el orden. Ebramen interosseum distafgiede ser mas alargado o
similar alforamen interosseum proximalependiendo de la especie.itrgpressio ligamentum
collateralis medialises indistinguible en todo el orden. La facies lateral deiséa cnemialis
lateralis es recta o redondeada, y distalmente forma un angulo de ca. 90° con el margen lateral
del cuerpo. Ese borde presenta un hamulu3hedassarche El tuberculum retinaculi m.
fibularis forma una cresta elevada y alargada proximodistalmente en la mayoria de las especies,
pero en algunos casos se presenta como una impresion rugosa o un tubérculo oval a circular.
La posicién mediolateral relativa de la porcion distalsigtus extensories variable dentro
del orden. Eltuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondyldsensu Smith 2010) esta
presente en casi todo el orden. Hay una rotacion lateral del extremo distal del tibiotarsus
(incluyendo los céndilos) relativo a la epifisis proximal en los Diomedeidae, Oceanitidae,
Hydrobatidae, y algunos Pelecanoididae y Procellariidae pequefigsicds m. fibularis
brevisesta desarrollado en la mayoria del ordentraehlea cartilaginis tibialises siempre
profunda. Los margenes medial y lateral dedahlea cartilaginis tibialisson relativamente
simétricos en los Diomedeidae y algunas otras especies, pero la condicidbn mas frecuente es que
el margen medial sea mas agudo y pronunciado. Sin embargo, en algunas especies de
Pelecanoidegpuede encontrarse el caso inversoc@&hdylus lateralisesta mas extendido
distalmente que etondylus medialispero en Oceanitidae, Pelecanoididae y en algunas
especies de Procellariidae la extension de ambos es similar. La diafisis esta alineslda con

condylus lateralien todos los Procellariiformes.

La fibula tiene una longitud de méas de la mitad del tibiotarso, generalmente tres cuartos.

El tuberculum m. iliofibularigpuede estar mas o menos marcado dependiendo de la especie.
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Tarsometatarso +Os metatarsale |

El os metatarsale és vestigial y la falange deallux estd muy reducida o ausente. Los
dedos II-lll y IV presentan un desarrollo normal. Entaisometatarsusla eminentia
intercotylaris (0 prominencia intercotilar) esta bien desarrollada a modo de una proyeccion
esférica en todos los Procellariiformes (figura 3.31)tubeerositas m. tibialis cranialien la
cara dorsal de logssa metatarsalia Iy 1l es casi indistinguible. Se localiza en el extremo
distal, dentro de |dossa infracotylaris dorsalien los DiomedeidaelM. giganteus, O.
oceanicus, P. garnoté Hydrobates furcatug esta ausente en el resto de las especies. El borde
medial de lacotyla medialisesta proximalmente elevado y bien desarrollado.chiyla
medialisesta expandida mas proximalmente queolgla lateralisy ambas tienen una faceta
articular de tamafo subigual, Estan dirigidas proximodorsalmente, de manera que en vista
dorsal se ven inclinadas hacia este lado, en todos los Procellariiformésgbdrasitas
ligamentum collateralis lateraliforma un tubérculo redondeado en el borde proximal
dorsolateral, por debajo del borde dedéyla lateralis y presenta unenpressio ligamentum
collateralis lateralisasociada, en todos los Procellariiformesfdssa infracotylaris plantaris
es variable dentro del grupo, puede estar ausente o desarrollada como un ssutouskl
extensoriugongitudinal est4 bien marcado en todos los Procellariiformes, y las crestas que lo
encauzan son asimétricas, siendo la lateral la mas extendida dorsalmente, excepto en los

Diomedeidae e Hydrobatidae, donde ambos rebordes son simétricos.

El hipotarso de los Procellariiformes cuenta dearisia medialis hypotarsunacrista
lateralis hypotarsly unacrista intermedia Entre estas estructuras se encuentran losudois
hypotarsi(tres enD. exulan$ por donde pasan los siguientes tendonesaedlis tendinis
insertii m. flexor hallucis longu@HL) y elcanalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus
(FDL). El FHL es el que se encuentra entrerlata lateralis hypotarsy lacrista intermedia
mientras que el FDL esta entre esta Ultimagyikta medialis hypotarsiEl desarrollo del FDL
y el FHL puede estar dado por un surco, un canal abierto o un canal cerrado, dependiendo de
las especies. El FHL esta abierto en un surco en DiomedeREgogroma niveacerrado por
contacto (sin fusionar) de taista lateralis hypotarscon lacrista intermedia hypotarsn los
Oceanitidae y algunas especies de Procellariidae y Pelecanoididae, y cerrado por fusion de la
crista lateralis hypotarscon lacrista intermedia hypotarsn Hydrobatidae, y el resto de los
Pelecanoididae y Procellariidae. El FDL esta abierto como un surco en Diomedeidae y algunos

pocos Procellariidae, cerrado por contacto (sin fusionar) ciésta medialis hypotarsion la
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crista intermedia hypotarsen algunas especies aisladas de Oceanitidae y Procellariidae, y
cerrado por fusion de larista medialis hypotarscon la crista intermedia hypotarsen
Pelecanoididae, Hydrobatidae, y la mayoria de los Procellariidae y Oceanitidae. EI FDL es
medial a la linea media dedaninentia intercotylarien todos los Procellariiformes

Figura 3.31.Esquemas del tarsometatarso mostrando las distintas estructuras y vari
gue pueden aparecer en Procellariiformes, en vistas (A, D, F) proximal, (B) dorsal y
ventral. Las lineas rojas en D simbolizan el eje medio dmiaentia intercotylaris
Abreviaturas: ClHrista intermedia hypotarsiCLH crista lateralis hypotarsiCMH crista
medalis hypotarsiCOL cotyla lateralis COM cotyla medialis EMI eminentia
intercotylaris FDL flexor hallucis longusFHL flexor digitorum longusFID fossa
ifracotylaris dorsalis FIPfossa ifracotylaris plantarisFVD foramen vasculare distale
FVPD foramina vascularia proximaliégdorsal), FVPVforamina vascularia proximalia
(ventral), lltrochlea metatarsi 1l trochlea metatarsi Il ILCL impressio ligamentum
collateralis lateralis IV trochlea metatarsi IYSEsulcus extensoriy$SHY sulcus
hypotarsj TLCL tuberositas ligamentum collateralis latergliBMTC tuberositas m.
tibialis cranialis.
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La crista medialis hypotarses la cresta mas desarrollada del hipotarso, aunque en
algunos casos lerista lateralis hypotarspuede tener una extension proximodistal semejante.
Ademas, lecrista medialis hypotarsse ubica lateralmente adatyla medialisen la mayoria
de los Procellariiformes, aunque en unos pocos casos ambas estructuras se encuentran
alineadas. En vista medial,desta medialis hipotarsse conecta distalmente con la diéfisis de
manera abrupta dejando una inflexion concava entre ambas secciones, pero en los Diomedeidae

esta conexion es de pendiente suave, sin una gran diferencia en cuanto a la extension plantar.

Hay dos canales vasculares dorsales proximédesnfina vascularia proximalig de
los cuales uno desemboca en el lado proximoventral y el otro en el lado proximomedial en la
mayoria de los Procellariiformes. fefamen vasculare distabbre entre lasssa metatarsalia
Il 'y IV en ambas superficies, dorsal y plantar, del tarsometatarso, en todos los
Procellariiformes. En cambio, su ubicacién plantar proximodistal con respectooahiza
metatarsi lles variable dentro del orden. Las trécleas metatarsales estan bien desarrollada en
todos los Procellariiformes, pero en algunas especies, el surctraehlaa metatarsi lesta
menos desarrollado. La extensién distal relativa dertehleae metatarsaless tal que la
trochlea metatarsi llles la mas extendida, le sigudVay por ultimo lall. En la mayoria, se
presenta una incisura céncava en el lado medial del borde distataehlaa metatarsi lly
en algunas pocas especies, hay también una incisura@rhlaa metatarsi IVEnN vista distal,
el margen laterodistal des metatarsale I\iene una proyeccién dirigida ventralmente muy
pronunciada (no debida a torsion detriachlea metatarsi IYen los Oceanitidae. Limssa

metatarsi Isuele estar ausente.

Falanges

Las caracteristicas de las falanges bastante variables dentro del orden. Al ser
elementos de dificil homologacién en los esqueletos desarticulados, pudieron compararse en
una cantidad menor de especimeneg,(T. melanophrisy M. giganteusse analizaron
completos, mientras qu incerta, O. oceanicusH. furcatusse compararon parcialmente).

El largo de los digitos Il y IV es subigual en todos los ejemplares analizados, methos en
furcatusdonde el digito Ill es mas largo que el IV. El digito | esta ausente relanoprhis
presente en el resto, y no presenta curvatura en la cara plantar. Posee una fRlangeréa

y dos falanges el. giganteusO. oceanicug H. furcatus La faceta articular proximal del 1l-
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1 es concava en. melanophrispresenta una fosa en el lado medial y tubérculos en su borde
plantar enM. giganteusLa falange 1l-1 es recta. La superficie dorsal de la falange IlI-1 no
presenta crestas dorsales. La falange IV-1 es mas corta que la lll-1. En la faldngd V-

condilo medial es subigual 0 apenas mas robusto que el lateral, en todos los analizados.

3.1.3. Comentarios

Algunos estudios osteoldgicos fueron previamente realizados, como por ejemplo
aqguellos de Forbes (1882), Pycraft (1899) y Kuroda (1953), pero al tratarse de contribuciones
previas al establecimiento de una terminologia comun, como las de Baumel et al. (1993) o
Livezey y Zusi (2006, 2007), resulta muy dificil establecer comparaciones detalladas con las
observaciones realizadas en esta tesis. De cualquier manera, dichos estudios han servido para

llamar la atencion sobre varias de las caracteristicas Unicas del grupo.

3.2. Descripciones tegumentarias: la ranfoteca

Para esta seccion se retoma la figdigura 1.2 que aparecia previamente en

Introduccion.

Figura 1.2. Dibujo esquematico de las placas corneas y sus surcos en (A) Diomedeidae (B)
Procellariidae (C) Hydrobatidae y (D) Oceanitidae (en linea punteada los surcos o suturas)
Abreviaturascg surco culminolabialgu culminicornio,la latericornio,mg surco

mentolabialmn ufia mandibulama naricornio,ng surco nasapf pliegue pseudomentalg

surco pseudomentgn ufia premaxilama ramicornio,rad ramicornio dorsakav

ramicornio ventralrg surco del ramicornio. Modificado de Piro (2022).
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3.2.1. Descripciones comparativas de la ranfoteca y proporciones del pico

3.2.1.1 Procellariidae

Especies comparadasAphrodroma brevirostrisArdenna creatopy#rdenna grisea
Calonectris diomedeaDaption capenseFulmarus glacialoides Macronectes giganteus
Pachyptila belcheri Procellaria aequinoctialis Puffinus assimilis Puffinus puffinus

Pelecanoides magellarf*elecanoides georgicuBelecanoides urinatrix

Las placas cérneas que estan presentes en esta familia son: latericornio, naricornio,
culminicornio, ramicornio ventral y dorsal, ufias premaxilar y mandibular, mientras que los
surcos corresponden a: surco nasolabial, surco culminolabial, surco mentolabial, surco del
ramicornio. Los tubos nasales se ubican en posicidén dorsal, sobre el culminicornio, y estan
formados por los naricornios derecho e izquierdo fusionados. Esta fusion puede ser parcial o
total, interna o externa (ya que externamente el tubo puede verse como un tubo simple, pero
internamente estar dividido por un septo medial). El o los tubos estdn bien separados del
culminicornio y latericornio por la porcién caudal del surco nasolabial (figuras 1.2 B; 3.32-33).
El ramicornio esta dividido por el surco del ramicornio, dando lugar a un ramicornio ventral y
uno dorsal. El surco mentolabial no esta bien desarrollado entre el ramicornio dorsal y la uiia
mandibular, por lo que son continuos. El surco culminolabial esta bien desarrollado, con una
sutura que divide el latericornio y la ufia premaxilar. Las ufias premaxilar y mandibular
desarrollan engrosamientos locales del epitelio y son ventralmente curvadas, sobre todo la
premaxilar. Se observa una inflexién o surco en el margen ventral entre el culminicornio y la
ufia premaxilar, y tanto el pliegue como el surco pseudomental de la ufia mandibular estan
ausentes (figuras 1.2 B, 3.32-33).

El culminicornio presenta un surco longitudinal en la linea media de la superficie dorsal
enAr. creatopusPu. puffinus, Pu. assimili€. diomedeg F. glacialoides(figuras 3.32 B-D,
F, vista dorsal, marcado en 3.32 B). Los tubos son independientes, separados por un surco
rostrocaudal medio e’r. creatopus Ardenna grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilisC.
diomedeaEste surco es mucho mas pronunciado formando un septo entre los dos R#&os en
georgicus Pe. urinatarixy Pe. magellan{figuras 3.32 B-D, 3.33 B-C, vista dorsal). Los tubos
son anchos caudalmente, pero rostralmente se angostan formando un triangulo a la altura del
inicio del culmen erAr. creatopugfigura 3.32 B), el ensanchamiento es proporcionalmente

menor err. griseg Pu. puffinusy Pu. assimiligfiguras 3.32 C, 3.33 B-C) y no se ensanchan
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en lo absoluto ef. diomededfigura 3.32 D). Los dos tubos son muy anchos caudalmente y
forman un triangulo en vista dorsal Be. magellanifigura 3.33 D), mientras que son mas
angostos y presentan ulaRQVWULFFLYQ HQ 3Pe. geQrgcusiP® Brin&nik H Q
(figuras 3.33 E-F, vista dorsal). Lateralmente, los tubos estan fusionados y son paralelos al eje
mayor del pico err. creatopusAr. grisea, Pu. puffinus, Pu. assimiyi<C. diomededfiguras

3.32 B-D, 3.33 B-C, vista lateral). En vista dorsal, el tubo es Unico por estar fusionado
externamente y presenta un septo interno que lo divide en una parte derecha e izgDierda en
capensgM. giganteusF. glacialoidesy Pa. belcheri(figuras 3.32 E-H, vista rostral). Una
condicion intermedia aparece dpr. aequinoctialis y Ap. brevirostris (i.e., aunque
externamente es un tubo Unico, presenta una muesca en la linea media dorsal, figuras 3.32 A,
3.33 A). Los tubos son independientesRetecanoidegfiguras 3.33 D-F). Los tubos son
paralelos al eje del pico éh capensgF. glacialoides M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap.
brevirostris y Pa. belcheri(figuras 3.32 A, E-H, vista lateral), o subparalelos o sin una
direccién predominante en Id3elecanoidescomparados (figuras 3.33 D-F). Los tubos
presentan una pendiente suave ventral en el extremo rostal eneatopusAr. griseg Pu.
puffinus, Pu. assimiljsC. diomedeaD. capensgF. glacialoides, Pr. aequinoctialiy los
Pelecanoidesomparados (figuras 3.32 B-F, 3.33 A-F, vista lateral, marcado en 3.32 C). En
vista lateral, el tubo nasal es rectoMngiganteuqfigura 3.32 F, vista lateral). Dorsalmente,

en la linea media hay una inflexion que divide la mitad rostral del tubo que es mas alta y gruesa
enPa. belcheriy Ap. brevirostris(figuras 3.32 A, H, vista lateral, marcada en la 3.32 A). La
apertura del tubo nasal es rostral y algo dorsalDencapense F. glacialoides, Pr.
aequinoctialis, Ap. brevirostriy M. giganteus(figuras 3.32 E-G, 3.33 A, vistas dorsal y
lateral); es concava debido a una muesdareaequinoctialisy Ap. brevirostris(figuras 3.32

A, 3.33 A, vista dorsal); es rostrodorsalRan belcherifigura 3.32 H, vista dorsal); y los tubos
nasales estan abiertos completamente dorsalesleoanoidegfiguras 3.32-33, vistas dorsal

y lateral).

La extension de los tubos con respecto al largo del pico varia entre las especies
comparadas. Los mas cortos son loBelecanoidesseguidos pohr. creatopusC. diomedea
Pu. puffinusAr. griseg Fu. glacialoidesAp. brevirostris Pr. aequinoctialisPu. assimilisD.
capensey M. giganteus(en orden ascendente), siendo elMiegiganteusextremadamente
largo: mas del 50% del largo del pico (Tabla 1, proporcion tubos %; figuras 3.32-33, vista
lateral). Dorsalmente, el tubo nasalMegiganteuses caudalmente amplio, se va angostando

rostralmente y presenta una leve cresta longitudinal (figura 3.32 G, vista dorsal); en cambio, el
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extremo rostral es algo mas alto en vista lateral (figura 3.32 G, vista lateral). En vista lateral, el
latericornio presenta una pendiente marcada hacia el extremo crar@alcapensePa.
belcheri Ap. brevirostris Pe. georgicuy Pe. magellan{figuras 3.32 A, E, H, 3.33 D-E, vista
lateral, marcado en la 3.32 A), que es menos pronunciada. eneatopusAr. griseg Pu.
puffinus, Pu. assimilj<C. diomedeaF. glacialoides, Pr. aequinoctialig Pe. urinatrix(figuras
3.32B-D, F, 3.33 A-C, F, vista lateral), e invertiddergiganteugfigura 3.32 G, vista lateral).

Las suturas del surco nasolabial estan bien marcadasdomedeaF. glacialoides
M. giganteusPr. aequinoctialisAp. brevirostris Pa. belcherly Pelecanoidegfiguras 3.32 A,
D, F-H, 3.33 A, D-F, vista lateral), pero no aparecen en el resto de las especies comparadas. La
ufia premaxilar es mas robusta y esta expandida lateralmente en vista dbtsglgamteus
(figura 3.32 G, dorsal view), mientras que no hay una expansion lateral considerAble en
creatopusAr. griseg Pu. puffinus, Pu. assimili€. diomedeaD. capensgF. glacialoides, Pr.
aequinoctialis, Ap. brevirostrig Pa. belcher{figuras 3.32 A-F, H, 3.33 A-C, vista dorsal). La
ufla premaxilar no esta bien diferenciada del resto del culminicornio aunque esta bien
expandida lateralmente &elecanoidegmenos que eNl. giganteusfiguras 3.32 G, 3.33 D-
F, vista dorsal). En vista dorsal, la ufia premaxilar esta superpuesta sobre el culminicornio en
Ap. brevirostris(figura 3.32 A, vista dorsal). En vista lateral, la ufia premaxilar esta extendida

dorsalmente en todos los Procellariidae.

Los ramicornios dorsal y ventral tienen la misma altura dorsoventral aproximadamente
enAr. creatopusPu. assimilisC. diomedea, Ap. brevirostrisPe. magellan{figuras 3.32 A-
C, 3.33 B, D, vista lateral). El ramicornio dorsal es mas angosto grisea Pu. puffinus, D.
capensgM. giganteusPr. aequinoctialisPa. belcherjPe. georgicuy Pe. urinatrix(figuras
3.32 C, E, G-H, 3.33 A, C, E-F, vista lateral). El surco longitudinal que los divide se amplia
forman un triangulo caudalmente &n creatopusAr. griseg Pu. puffinus, Puassimilis M.
giganteus Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri, Pe. georgiguBe. urinatrix
(figuras 3.32 A-C, G-H, 3.33 A-C, E, vista lateral, marcado en 3.32 B). Esta condicion esta
ausente en el resto de las especies comparadas. El surco del ramicornio se expande hacia la
parte rostral del pico (justo antes de llegar a la ufia mandibular), formando otra expansion en
forma de triangulo eRr. aequinoctialisAr. creatopusAr. grisea,Pu. puffinus, Pu. assimilis
C. diomedeaPa. belcheri, Ap. brevirostrig Pelecanoidegfiguras 3.32 A-D, H, 3.33 A-F,
vista lateral, marcado en 3.32 B), lo cual no suced2 eapensg M. giganteugfiguras 3.32

E, G, vista lateral). El surco del ramicornio esta bien desarrollado separando aun mas los
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ramicornios ventral y dorsal éta. belcherly Ap. brevirostrig(figuras 3.32 A, H, vista lateral),

pero pobremente marcado y con un ramicornio ventral y dorsal de la misma alfera en
glacialoides(figuras 3.32 F, vista lateral). La ufia mandibular es menos de un quinto del largo
total de la quijada inferior é0. diomedeaPa. belcheriAr. griseg D. capensgF. glacialoides

y A. creatopusEsta un poco mas extendidaMngiganteusy mas aun eRe. urinatrix Pu.
puffinus Pr. aequinoctialis Pu. assimilis Pe. georgicusPe. magellaniy Ap. brevirostris
(llegando a un tercio) (tabla 1, proporcion ufia mandibular; figuras 3.32-33, vistas lateral y
ventral). La ufia mandibular presenta un engrosamiento en la cuticula que se superpone a las
otras placas eAr. creatopusAr. griseay D. capenséfiguras 3.32 B-C, E, vista ventral), pero

no se superpone &u. puffinusy Pu. asssimiligfiguras 3.33 B-C, vista ventral). El ramicornio
ventral se superpone con la uila mandibular sin proyectarse mucho rostraln@:rieeredea

y Pr. aequinoctialis(figuras 3.32 D, 3.33 A). En cambio, el ramicornio se extiende mas
rostralmente sin superponerse a la ufia mandibuld. gacialoides M. giganteusy Pa.
belcheri (figuras 3.32 F-H, vistas lateral y ventral). La ufia mandibular es gruesa, esta
expandida hacia los laterales y con un surco longitudinal en el medio de la cara vévitral en
giganteugfiguras 3.32 G, vista ventral). No tiene un desarrollo diferente al resto de las placas
en Ar. creatopus Ar. grisea, Pu. puffinus Pu. assimilis C. diomedeaD. capensgF.
glacialoidesy Pa. belcherifiguras 3.32 B-F, H, vista ventral), y no se superpone a otras placas

enPelecanoidey Ap. brevirostris(figuras 3.32 A, 3.33 D-F, vista ventral).

El extremo de la ufia mandibular esta proyectada a modo de gancho ventralmente en
Ar. grisea, Pu. assimilis, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belchd?elecanoides
(figuras 3.32 A, C, H, 3.33 A-B, D-F, vista lateral), es redondeadArenreatopus, Pu.
puffinusy C. diomededfiguras 3.32 B, D, 3.33 C, vista lateral) y rectaDerctapensdfigura
3.32 E, vista lateral). Una condicion intermedia, en la que su extremo es corto y desarrolla una
muesca ventral, aparece Englacialoides(figura 3.32 F, vista lateral). La ufia mandibular

presenta una inflexion dorsal bh giganteuqfiguras 3.32 G, vista lateral).

En vista ventral, losami mandibulareglerecho e izquierdo varian en cOmo convergen
rostralmente (figuras 3.32-33, vista ventral), estan bien separados dejando una zona con tejido
blando emplumado eD. capensey Pelecanoidegfiguras 3.32 E, 3.33 D-F) y presenta una
separacion desde la ufia mandibulaMegiganteus/ Pr. aequinoctialigfiguras 3.32 G, 3.33
A). La separacion entre ambas es mas caudaleassimilisPa. belcheriy Ap. brevirostris

(figuras 3.32 A, H, 3.33 B) y ambas ramas estan muy cerca rostralmekitecezatopusAr.
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grisea, Pu. puffinug F. glacialoideg(figuras 3.32 B-C, F, 3.33 C). Divergen mas caudalmente
enC. diomededfigura 3.32 D).

En cuanto a la coloracion de los picos, es de un pélido anaranjado uniforme, con las
uflas mandibular y premaxilar negrasAen creatopus(figura 3.32 B), pardo oscuro éu.
grisea (figura 3.32 C), amarillo anaranjado con el extremo y los tubos mas oscugs en
diomedegfigura 3.32 D), negro eD. capense, Ap. brevirostrisPelecanoidegfiguras 3.32
A, E, 3.33 D-F) y un poco mas claro Ba. puffinusy Pu. assimiligfiguras 3.33 B-C). Es gris
claro, a excepcion del culminicornio que es mas oscuro, a la altura rostral del tubo nasal,
mientras que la ufia premaxilar es amarillo palidoFenglacialoides (figura 3.32 F);
uniformemente palido eM. giganteuqfigura 3.32 G; aunque algunas fases pueden presentar
un pico mas anaranjado o amarronado), gris plateado, con el tubo nasal negro y la ufa
premaxilar perlada eRa. belcheri(figura 3.32 H) y homogéneamente amarillentoPen

aequinoctialis(figura 3.33 A).

De acuerdo con su robust®zlecanoidepresenta los picos mas cortos (ver indice de
robustez definido en materiales y métodos, tabla 1), principalme®e. georgicusseguido
por Pe. urinatrixy por ultimoPe. magellani Considerando el resto de los Procellariidae, le
siguen gradualment®e. capenseluegoPa. belcherj Ap. brevirostris Pr. aequinoctialis Ar.
creatopusC. diomedeaFu. glacialoidesy A. grisea Los mas largos son los e giganteus
y Pu. assimiligmisma relacion de aspecto), seguidoworpuffinugtabla 1; figuras 3.32-33,

vista lateral).
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Figura. 3.32.Ranfoteca de Procellariidae en vista lateral, dorsal, ventral y craneal de (A)
Aphrodroma brevirostri¢B) Ardenna creatopufC) Ardenna grisedD) Calonectris
diomededE) Daption capensé) Fulmarus glacialoide$G) Macronectes giganteus(H)
Pachyptila belcheriAbreviaturasci inflexion concava del tubds surco longitudinals
pendientet surco triangularyn muesca ventral de la ufia mandibwarpendiente ventral

del tubo nasal. Tomado de Piro (2022).
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Figura. 3.33.Ranfoteca de Procellariidae en vistas lateral, dorsal, ventral y craneal de (A)
Procellaria aequinoctialigB) Puffinus assimiligC) Puffinus puffinugD) Pelecanoides
magellani(E) Pelecanoides georgicys(F) Pelecanoides urinatrixTomado de Piro (2022).

3.2.1.2 Diomedeidae

Especies comparadasDiomedea epomophor®iomedea exulandhoebetria palpebrata,
Thalassarche bulleyi Thalassarche cauta Thalassarche chrysostomarlhalassarche

melanophrys

Presentan picos largos (tabla 1), y aunque las placas de la ranfoteca estan engrosadas,
su aspecto en general es mas gracil que en los Procellariidae. El latericornio, naricornio,
culminicornio y ufias premaxilar y mandibular estan presentes. Los surcos nasolabial,
culminolabial y mentolabial forman suturas y el mentolabial desarrolla una sutura completa

gue delimita la ufia mandibular. Los tubos nasales, formados por el naricornio, son pares y se
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ubican separados, sobre los laterales y sobre el culminicornio (figuras 1.2 A; 3.34 A-G). Cada
tubo presenta una apertura incurrente y una excurfiemtela incurrente relacionada con la
respiracion y la excurrente para los fluidos de la glandula de la sal y del aceite dejjestéma

ver Introduccién; Bang 1966). Estos tubos interrumpen el surco nasolabial y estan en contacto
con el culminicornio y el latericornio. El latericornio se amplia gradualmente hacia la parte
caudal. Las ufias premaxilar y mandibular estan representadas por engrosamientos de epitelio
locales, recurvadas ventralmente en forma de gancho, siendo la ufia premaxilar mas recurvada
gue la mandibular (figuras 1.2 A; 3.34 A-G). Ademas, la uiia premaxilar es menos curvada que
la de Procellariidae y sigue la curvatura dorsal del pico. La ufia mandibular presenta un pliegue
pseudomental constituido por un engrosamiento local y los surcos pseudomentales asociados a
los laterales. La ufia mandibular se angosta caudalmente, extendiéndose entre las dos ramas
mandibulares, e insertdndose en la parte de tejido blando del pico. Ademas, presenta surcos

gue la separan del resto de la ufia mandibular (figuras 1.2 A, 3.34 A-G).

El culminicornio es dorsalmente redondead®erpomophoraD. exulansT. bulleri,
T. cauta T. chrysostomg T. melanophrigfiguras 3.34 A-B, D-G, vistas dorsal y lateral), y
esta dorsalmente proyectado como una cresk palpebrata(figura 3.34 C, vistas dorsal y
lateral). En vista dorsal, el culminicornio esta lateralmente expandido adquiriendo una forma
redondeada, se constrifie en el extremo rostral al nivel de los tubos nasales y se proyecta
rostralmente en loBiomedearevisadosT. bulleriy T. melanophrigfiguras 3.34 A-B, D, G,
vista dorsal). La expansion lateral del culminicornio tiene una forma romboidéa en
palpebrata(figura 3.34 C, vista dorsal), que esta mas marcada esauta pero ausente €n

chrysostomdfiguras 3.34 E-F, vista dorsal).

En vista lateral, los tubos nasales se proyectan rostralmente desde la base caudal del
pico, en la interseccion del culminicornio y latericornidPempalpebrata(figura 3.34 C, vista
lateral). Los tubos se localizan mas rostralmente, sin contactar la base caudal del pico, en el
resto. Los tubos se sitian a diferentes distancias del extremo caudal del pico, esia ésstanc
menor al largo del tubo dd. epomophorg D. exulansigual enT. melanophrisun largo y
medio enT. cautay T. chrysostomay el doble del tubo em. bulleri (figuras 3.34 A-G, vista
lateral). Los tubos difieren levemente en su forma y direccion de apertura, y en la localizaciéon
de las narinas incurrente y excurrente (ver figura 3.34 E, marcado en la vista dorsal y lateral).
Poseen bordes rectos y forma triangular con la apertura, con la abertura general rostrodorsal y

la narina excurrente rostral no incluida dentro del tubB.gralpebrata(figura 3.34 C, vistas
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dorsal y lateral). Los tubos son mas pequefios, con aberturas laterorostrales y la narina
excurrente medial y rostral, separada de la incurrente a través de un septo (quedando afuera del
tubo) enD. exulang(figura 3.34 B, vistas lateral y dorsal). En vista lateral, los tubos no estan
muy expandidos, pero se proyectan dorsorostralmente con la narina excurrente dentro del tubo
y rostral a la narina incurrente &nbulleri (figura 3.34 D, vistas lateral y dorsal). Los tubos

son redondeados en forma de pedicelo, dirigidos dorsorostralmente, con aperturas
dorsorostrales (pero menos dorsal queTeiuller) y con la narina excurrente externa y
ventrorostral al tubo eD. epomophordfigura 3.34 A, vistas lateral y dorsal). Los tubos son
pequefios, triangulares de pequefia base y abren rostrodorsalmente, la narina excurrente es
externa y ventrorostral al tubo @n chrysostomdfigura 3.34 F, vistas lateral y dorsal). Los

tubos también son pequefios, pero mas redondeados, la abertura de la narina excurrente es muy
grande, externa y rostral al tuboBncautay T. melanophrigfiguras 3.34 E, G, vistas lateral

y dorsal).

El surco culminolabial est4 bien desarrollado y presenta dos ramas: una entre el
latericornio y la uiia premaxilar, y otra que corre dorsalmente separando el culminicornio y la
ufia premaxilar (figura 1.2 A). La segunda esta mas marcabBapaipebratay T. cauta;en
T. cautael surco continta longitudinalmente en vista dorsal, rodeando toda la ufia premaxilar;
figuras 3.34 C, E, vistas dorsal y lateral). La rama dorsal estd menos desarrolda en
epomophora, D. exulansT. bulleri (figuras 3.34 A-B, D, vistas dorsal y lateral) y es apenas
visible enT. melanophrigfigura 3.34 G, vistas dorsal y lateral; en vida es rosado en pichones
y juveniles, negruzco en adultos). La rama dorsal es corta, pero marcada con un contraste de
amarillo y negro, eil. chrysostoméfiguras 3.34 F, vistas dorsal y lateral). En vista lateral, la
uiia premaxilar tiene un desarrollo tal que se extiende dorsalmente en una curva convexa en

todos los Diomedeidae.

El ramicornio no esté dividido como en Procellariidae, excepl palpebratgfigura
3.34 C, vista lateral), en el cual el surco del ramicornio estad ademas coloreado de amarillo.
Ventralmente, la separacion entre las ramas mandibulares es similar en todos los Diomedeidae
y estan préoximas entre si hasta el final del pliegue pseudomental (figuras 3.34 A-G, vista
ventral). La ufia mandibular (sin contar el pliegue pseudomental) se extiende ventralmente
desde un 16%T( melanophrisa un 21% T. bulleriy P. palpebrata de la quijada inferior
(tabla 1). El pliegue pseudomental esta proyectado ventralmente de manera similar en todos

los Diomedeidae: sobrepasa el nivel ventral de la ufia mandibular, pero la extensién caudal

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X 106

varia. Considerando el largo total del pliegue pseudomental versus el de la ufia mandibular en
vista ventral, el pliegue esta extendido menos de dos ve&gpalpebrataT. melanophriy

T. bulleri; igual o aproximadamente a dos vece®erpomophoraD. exulansy T. cautay

un poco mas de dos veceslerchrysostométabla 1).

La coloracién del pico es amarillo palido &€ epomophoraD. exulansy T.
melanophrigfiguras 3.34 A-B, G). La ufia premaxilar es amarillenta y/o negra, con el resto del
pico gris enr. cauta(figura 3.34 E). El pico es negro con una linea longitudinal amarilla a los
laterales en la quijada inferior &n palpebratafigura 3.34 C). EA. bulleriy T. chrysostoma
el pico tiene un culminicornio, parte dorsal de la ufia y parte ventral de la quijada inferior de

color amarillo, el resto es negro (figuras 3.34 D, F).
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Figura 3.34.Ranfoteca de Diomedeidae, Oceanitidae e Hydrobatidae, en vistas lateral, dorsal
y ventral de (A)Diomedea epomophoréB) Diomedea exulangC) Phoebetria palpebrata

(D) Thalassarche bulleri(E) Thalassarche cautdF) Thalassarche chrysostom@)

Thalassarche melanophr{®iomedeidae), (HHydrobates hornbyi(l) Hydrobates
leucorhougHydrobatidae), y (Jrregetta tropica (K) Oceanites graciliy (L) Oceanites
oceanicugOceanitidae). Abreviaturasl narina incurrentegn narina excurrente + apertura

de la glandula de aceite. Tomado de Piro (2022).
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3.2.1.3 Hydrobatidae
Especies comparadasHydrobates hornbyH. leucorhoa

Tienen un pico pequeiio y gracil. El latericornio, naricornio, culminicornio, ramicornio
y las ufias premaxilar y mandibular estan presentes. El surco nasolabial tiene una sutura, el
surco culminolabial esta bien desarrollado y el surco mentolabial esta pobremente marcado. El
pliegue pseudomental esta ausente (figuras 1.2 C, 3.34 H-I). La division del ramicornio esta
ausente erH. leucorhous(figura 3.34 |, vista lateral), pero d#. hornbyi hay un surco
superficial en el extremo caudal de la quijada (figura 3.34 H, vista lateral). Presentan un Unico
tubo largo dorsal sobre el culminicornio y paralelo al pico (figuras 3.34 H-I, vistas lateral y
dorsal). En animales vivos, el tubo presenta una pendiente suave dorsal en el extremo rostral.
La extension del tubo es de casi la mitad del pico, siendo més lakjohemnbyique enH.
leucorhous(tabla 1). El latericornio es caudalmente més ancho y al nivel del extremo rostral
del tubo se hace abruptamente mas angosto (figuras 3.34 H-I, vista lateral). La ufia premaxilar
esta algo engrosada y recurvada en forma de gancho (figuras 3.34 H-I, vistas lateral y dorsal).
Ademas, la ufia premaxilar desarrolla un surco culminolabial dorsal pronunciado que no se

extiende en vista lateral (figuras 3.34 H-I).

La quijada inferior es mas anchalénleucorhousque erH. hornbyi(figuras 3.34 H-
l, vista lateral). La ufia mandibular no esta delimitada por suturas, pero si por engrosamientos
locales (figuras 3.34 H-I, vista lateral). La ufia mandibulad eleucorhouses mas larga que
enH. hornbyi(considerando el largo total del pico, ver tabla 1; figuras 3.34 H-I, vista ventral).
Las ramas mandibulares se separan desde la ufia dejando, en el medio, un cuello emplumado
(figuras 3.34 H-I, vista ventral). Bdydrobatesel pico es enteramente negro, largo y gracil

(ver tabla 1, robustez).

3.2.2.4 Oceanitidae
Especies comparadasFregetta tropicaOceanites gracilisOceanites oceanicus

De todos los Procellariiformes, son los que presentan los picos mas cortos y pequefos.
Tanto el latericornio, como el naricornio, culminicornio, ramicornio y ufias premaxilar y

mandibular estan presentes (figuras 1.2 D, 3.34 J-L). El surco nasolabial, culminolabial y
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mentolabial estan apenas marcado®emracilisy F. tropica (figuras 3.34 J-K), pero bien
desarrollados e®. oceanicusexcepto por el surco mentolabial (figura 3.34 L). El tubo es
Unico, dorsal, descansa sobre el culminicornio y se proyecta rostrodorsalmente (figuras 3.34 J-
L, vista lateral). La apertura del tubo también es rostrodorsal, pero ademas esta elevada,
guedando sin contactar con el culminicornio en la parte mas rostral del tubo. Esta caracteristica
estd mas marcada @teanitegjue erf. tropica (figuras 3.34 J-L). EQ®. gracilis,el tubo es

mas ancho y corto que en el resto de las especies y no presenta suturas visibles en el extremo
rostral (figura 3.34 K). El largo del tubo es casi la mitad del largo total del pico, siendo el mas
corto el deD. gracilisy el mas largo el d®. oceanicugtabla 1). Comparativamente con otras
familias, el latericornio est4 adelgazado dorsoventralmente en su extremo caudal, pero se
estrecha abruptamente en el extremo rostral (figuras 3.34 J-L). La ufia premaxilar esta
engrosada y recurvada, siendo mas gruesa que en Hydrobatidae pero menos que en
Procellariidae y Diomedeidae (figuras 3.32-34). La ufia premaxilar no esta expandida ni lateral

ni dorsalmente. Las ramas mandibulares se separan desde la ufia mandibular dejando un cuello
emplumado entre ellas (figuras 3.34 J-L, vista ventral). La separacién entre las ramas comienza
mas rostral efr. tropica que enOceanitesLa ufia mandibular esta engrosada y caudalmente
expandida, ocupando alrededor de un cuarto a un tercio del largo total de la quijada inferior,
siendo la dé®. oceanicuda mas corta y la dé. tropicala mas larga (tabla 1), aunque es mas

gracil que en el resto de las familias. El pico es negro y corto (figuras 3.34 J-L; tabla 1,
robustez), principalmente dn tropica O. gracilis presenta el pico mas corto de todos los

Procellariiformes.

3.2.2 Discusion y conclusiones particulares

La ranfoteca compuesta de los Procellariidae presenta todas las placas coérneas
descriptas para las aves, ademas de una extra en la quijada inferior. El ramicornio esta dividido
en dos placas por un surco longitudinal que se ensancha en los extremos rostral y caudal,
delimitando un ramicornio ventral y uno dorsal (figura 1.2 B). Los Diomedeidae también
presentan todas las placas, pero el ramicornio solo esta divididbosetria palpebrata
Ademas, en esta familia aparece caracteristicamente, un pliegue pseudomental con su surco
proyectado ventralmente que se inserta entre las quijadas. Hydrobatidae y Oceanitidae

presentan todas las placas, pero en el Ultimo, los surcos estan pobremente marcados.
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Las suturas que dividen las placas cOrneas se encuentran mas desarrolladas en
Diomedeidae, seguido por Procellariidae, luego Hydrobatidae y por altimo Oceanitidae, en la

cual aparecen como surcos.

Los tubos nasales siempre estdn formados por la placa del naricornio y estan en contacto
con el culminicornio y latericornio. Tanto Procellariidae, como Hydrobatidae y Oceanitidae,
presentan los tubos dorsales sobre el culminicornio, pudiendo fusionarse en un tubo de manera
total o parcial, mientras que en Diomedeidae, los tubos son pares y se ubican en los laterales
del pico. El grado de fusion varia en Procellariidae, pudiendo fusionarse solo externamente y
preservando un septo interno, comoDaption capenseMacronectes giganteugulmarus
glacialoidesy Pachyptila belcheriEn otros casos, pueden fusionarse conservando las suturas
externas como efirdenna creatopys\. grisea Puffinus puffinusPu. assimilisy C. diomedea
0 constituir un tubo simple con una muesca media y dorsal coPiesgllaria aequinoctialis
y Aphrodroma brevirostrisLos tubos no estan fusionados, pero presentan un septo medio y
guedan abiertos dorsalmente enPetecanoidesmientras que en Diomedeidae presentan un
amplio set de variaciones de acuerdo con el sitio de apertura de la narina excurrente y la
incurrente. La excurrente abre en posicion rostral y no esté incluida dentro del tBbo en
palpebrata T. cautay T. melanophrismedial y rostral, separada de la incurrente por un septo
y no incluida dentro del tubo dh exulansrostral a la incurrente pero dentro del tubdren

bulleri; ventrorostral al tubo ed. epomophora T. chrysostoma

Hydrobatidae y Oceanitidae presentan un Unico tubo fusionado y de posicién dorsal,
gue es mas prominente en Oceanitidae. Los Diomedeidae presentan los picos mas largos (tabla
1, ver robustez), son variables en Procellariidae Mogiganteusen un extremo (90,13 mm)

y Pelecanoides georgicue el otro (13,3 mm), son delgados y finos en Oceanitidae y un poco
menos en Hydrobatidae. Si bien los picoPééecanoideson muy distintos del resto de la
familia (i.e., muy cortos, pequefios y robustos, con aperturas nasales totalmente dorsales), la
disposicion de las placas y surcos son las mismas que en el resto de la familia. Por otro lado,

Diomedeidae presenta muy poca variacion morfoloégica comparativamente a Procellariidae.

Los surcos varian en desarrollo en los Procellariidae. El surco nasolabial puede
presentar suturasC( diomedea, F. glacialoides, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap.
brevirostris, Pa. belchery los Pelecanoidespp.), el surco del ramicornio esta siempre bien
desarrollado, y excepto €&nglacialoides presenta unas expansiones rostral y caudal en forma

de triangulo (caudalmente bien desarrolladaAencreatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu.
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assimilis, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri, Pe. geosgles
urinatrix; rostralmente bien desarrollado Bn aequinoctialis, Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu.
puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea, Pa. belcheri, Ap. brevirogtAslecanoidespp.). En

los Diomedeidae, el surco culminolabial puede presentar una rama dorsal bien desd?rollada (
palpebratay T. cautg, o mas débil. epomophora, D. exularnsT. bulleri), o puede ser corto

(T. melanophrig/ T. chrysostomia En Oceanitidae e Hydrobatidae el desarrollo de los surcos

no es tan variable. La coloracién de los picos suele ser mayoritariamente oscura, grisdcea o
amarillo pélido, aunque en Diomedeidae hay casos con pigmentaciones mas saturadas.
Generalmente, Oceanitidae e Hydrobatidae presentan picos completamente negros. En
Procellariidae hay algunas excepciones, por ejemplo, algunos adulRys alequinoctialis

tienen algunas pigmentaciones de color amarillento saturado (figuras 3.32-34).

c_g © QO =

o o 8 c 2 3 X > o < 3
=} X o o 2 N = &3 £ L& 2 €
o 2 o 2 2% g TS5 52 52 SRES) g S
o o® o = 8% 2 o= oQ g2 o3 853
2 >2a S ) o9 2 20 2 g [l e o209
< & = © G s 2 e & c & £ o € 8o g&aoao

Ardenna 3856 1190 14,39 3,23 30,86 0,37 3601 7,09 19,69

creatopu$?)

Ardenna 4435 1435 1509 362 32,36 034 4600 800 17,39

grised4)

Caloneciris 60,58 19,03 2299 537 3141 0,38 5897 944 1601

diomedeé§?)

Daption 3386 1524 16,02 452 4501 047 3220 573 17,80

capensgl8)

Macronectes 90,13 549 2979 543 6091 0,33 7848 1577 20,09

giganteu$l?2)

Fulmarus 39,84 131 14,75 297 3288 0,37 3369 6,02 17,87

glacialoidegl)

Pachyptila 2727 659 11,95 3,29 2417 044 238 412 17,31

belcher{2)

Pelecanoides 1330 279 890 156 2098 067 1657 469 2830

georgicug3)

Pelecanoides 1805 495 910 1,49 27,42 050 17,72 517 29,18

magellan{3)

Pelecanoides
urinatrix(1)
Procellaria
aequinoctialis 45,77 1561 17,76 5,00 34,11 0,39 40,48 8,71 21,52

®)

13,63 2,74 8,10 156 20,10 0,59 18,28 3,73 20,40

Aphrodroma 255 868 1084 230 3404 043 2037 685 3363

brevirostriq2)

Puffinus 26,26 950 859 2,20 36,18 0,33 2812 622 22,12

assimilig1)

Puffinus 2910 9,30 9,10 1,82 31,96 0,31 3526 7,41 21,02

puffinug18)

Media 36,16 13,48 14,10 3,17 33,03 042 34,71 7,07 2159

Desv. Est. 20,37 12,90 6,22 1,44 1024 011 17,39 3,01 5,19

Diomedea 197,03 20,42 71,26 11,09 10,36 0,36 138,7 26,56 19,15 53,25 2,00
epomophoréb)

Diomedea 168,01 20,67 72,75 9,96 12,30 0,43 116,47 208 17,86 43,45 2,09
exulang4)

gﬂﬁ‘é?f(i;‘mhe 140,50 1177 4447 579 838 032 104 2186 21,02 3749 172
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I:l'j‘t':(slfamhe 113,96 12,08 46,58 4,85 10,60 0,41 100,65 21,16 21,02 44,12 2,09
Thalassarche 5367 908 4167 533 876 040 9430 1694 17,96 4036 2,38
crhysostomél)

Thalassarche 191 74 1379 434 561 1189 039 9521 1546 1624 2646 171
melanophrig9)

Phoebetria 103,27 1345 32,92 475 13,02 032 829 17,6 21,23 2934 167
palpebratél)

Media 134,03 1439 5044 6,77 10,76 0,38 10460 2005 1921 3921 1,95
Desv. Est. 36,36 4,44 1536 261 176 005 1819 3,75 1,95 916 0,26
Hydrobates 17,93 972 591 142 5421 033 1872 325 17,36

hornbyi(1)

Hydrobates 16,58 8,04 672 204 4849 041 1631 449 27,53

leucorhoug?)

Media 1726 888 6,32 1,73 51,35 037 1752 387 2245

Desv. Est. 0,95 1,19 057 044 404 005 1,70 0,88 7,19

Oceanites 9,97 455 518 2,14 4564 052 943 270 28,63

gracilis(2)

Oceanites 12,44 6,60 587 220 5305 047 10,33 2,88 27,88

oceanicug24)

Fregetta 1331 7,00 546 1,79 5259 041 960 3,12 325

tropica(5)

Media 1191 605 550 2,04 5043 047 979 290 2967

Desv. Est. 1,73 131 035 0022 416 005 048 021 2,48

Tabla 1. Medidas tomadas en el pico de las especies analizadas (entre paréntesis s¢
el nimero de especimenes). Medidas (y la correspondiente abreviatura empleada e
figura 2.27). Largo pico (bl): desde el inicio caudal y dorsal del pico hasta la punta rc
largo tubo nasal (nl): largo méaximo desde el inicio caudal del tubo hasta su fin rostra
pico (bh): alto maximo dorso-ventral del pico; alto tubo nasal (nh): extension dorsove
maxima del/los tubo/s; proporcion tubo %: largo tubo nasal*100/largo pico; robustez:
pico/largo pico; largo quijada inferior (jl): largo desde el extremo caudal de la placa c
hasta la punta craneal en vista lateral; largo ufia mandibular (ml): extensién craneoc
de la facie ventral de la ufia mandibular, en vista lateral; largo pliegue pseudoment.:
del pliegue pseudomental en vista ventral (pl); proporcion pliegue pseudoment.: larg
pliegue pseudomental/largo ufia mandibular; prop. ufia mandib. %: largo uia

mandibular*100/largo quijada inferior.
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Capitulo 4: Analisis filogenéticos

4 .1: Caracteres relevados

A continuacion, se enumeran los caracteres relevados y analizados, debajo de los cuales
se detalla si se bas6 en un caracter tomado de trabajos previos y si se modificd en su
formulacién o en sus estados. Entre paréntesis se indica sobre que caracter est4 basado, en los
casos en que corresponde. En los casos en los que no se aclara, se considera que s un caracte
nuevo. Algunos han sido figurados para un mejor reconocimiento de las estructuras.
Abreviaturas que indican la autoria de los caract®&d®ourdon et al. 20093G Bertelli &

Giannini 2005C Cracraft 1985DS Dénes & Silveira 2007 Ksepka et al. 2004, Livezey
1998;LZ Livezey & Zusi 2006 M Mayr 2005;MA Mayr 2004aMC Mayr & Clarke 2003;
MS Mayr & Smith 2012aMY Mayr 2002;P Piro 2022;S Smith 2010;SC Siegel-Causey
1988;SF Saiff 1988;W Warheit 1990.

Craneo

1. Forma de la region occipital en el adulto

(Nuevo) Considerando solo la regién occipital: cuadrangular hara referencia a
una estructura en la cual, uniendo los puntos mas alejados, se forma un trapecio con un ancho
mucho menor a dos veces el alto; circular cuando los puntos describen una circunferencia, y
rectangular, si el trapecio esta comprimido y posee un ancho de aproximadamente el doble del

alto (ver figura debajo)
0 cuadrangular (trapecio)

1 circular (a veces como triangular)

2 rectangular
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2. Vista caudal, borde ventral ggbcessus postorbitaliforma

(Nuevo)

0 no se expanden lateralmente, solo ventralmente siguiendo la linea del craneo
1 perpendicular con respecto al craneo, puede estar levemente curvo

2 recurvado en forma de U invertida, bien marcado

3. Desplazamiento del occiput ventrorostpb(inentia cerebellariforamen magnujpcon
consecuente desplazamiento rostral darfana parasphenoidalis
(LZ (26))

0 ausente

1 presente

4. Prominentia cerebellaribien desarrollada, como una cresta redondeada, que se origina de
la crista nuchalis transversa

(Nuevo, basado en DS)
0 ausente
1 a modo de cresta, pero redondeada

2 a modo de cresta conspicua

5. Prominentia cerebellarisinclinacion
(Nuevo, ver también LZ (30))

0 caudal

1 ventrocaudal

6. Crista (linea) nuchalis transverséen gran parte logssa supraoccipital¢sestado
(Nuevo, ver también LZ (33))

0 indistinta o ausente

1 presente y pronunciada
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7. Foramen en el borde deciasta nuchalig(sin nombre)

(Nuevo) Es un foramen innominado en el margen deadta nuchalis.

0 ausente
1 presente, del lado rostral de la crista nuchalis transversa (inisigudghosum

2 presente, del lado caudal defista nuchalis transversa

8. Fossae musculorum temporaliygstado
(Nuevo, ver también LZ (16)). El estado 2 es cuando ese espacio es igual o

menor al ancho de lagminentia cerebellarisEl 1 es cuando es mayor a dicha prominentia.

0 ausentes o poco marcadas
1 presentes, pero no se acercan entre si

2 presentes, acercandose a la linea media de ambos lados

9. Foramen magnur{vista caudoventral), forma
(Nuevo, ver también LZ (28))

0 subcircular, un poco méas ancha que alta

1 oval, mas alta que ancha

10. Presencia dsulcus veni occipitalis externu@el foramen veni occipitalis externae
(FVOE)) en elos supraoccipitale
(Nuevo, ver también LZ (78), (79), S (60), B (78))

0 ausente
1 presente

2 presente pero poco marcado
11.Foramen veni occipitalis externgeVOE)

(Nuevo, ver también LZ (30)) En la bibliografia puede aparecer ca®o "

supraoccipitaleforamen efferens vena occipitalis extétna
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0 ausentevienae occipitales intermpexternaconfluentes y saliendo del cavum cranii
unificados en ungena occipitalis commungtravés dehtervallum atlanticooccipitalis

1 presente, bilateral

2 presente pero poco marcado

3 foramen presente de gran diamettdcusausente

12.Condylus occipitaligvista caudalplanum transversus occipitajiforma
(LZ (21))

O circular
1 subcircular debido a la presencia detsura mediana condyli
2 forma arrinonada debido aitecisura mediana condyiuy profunda

13. Condylus occipitalisfossa subcondylarigsista ventral), estado y forma
(LZ (23))

0 ausente o apenas como una leve depresién

1 presente, poca profunda, su diametro es mucho menorcahdglus occipitalis

2 presente, de didmetro considerable, igual o apenas menocahdgus occipitalis
3 presente, profunda y desplazada rostralmente con respectwlglus occipitalis

14. Condylus occipitalis posicion rostrocaudal relativa as exoccipitale, processus
paroccipitalis forma
(LZ (23))

O rostral

1 aproximadamente igual o caudal
15. Condylus occipitalisy foramen magnumvista lateral, posiciébn con respecto al plano

formado por ldamina parasphenoidalison el del plano de la articulacién craneovertebral

(Nuevo, ver también LZ (23)) Ver figura debajo.
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0 mucho mayor a 45° el angulo del condilo hace que el plano de articulacion
craneovertebral sea mas paralelo al dar@na parasphenoidadi y por lo tanto la columna
vertebral se proyecta mas dorsal

1 el angulo del foramen es aproximadamente 45°. La columna se proyectaria a 45°
también

2 la columna sale mas ventral (menor a 45°)

16. Os supraoccipitale, foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae extgffR®AOE)
estado y localizaciéon
(Nuevo, ver también LZ (77), B (18), (24), S (57))

0 ausente
1 presente, mas cerca flmlamen magnurta veces fusionandose al mismo)

2 presente, dorsal, a veces esta proximaadt nuchalis transversa

17.0s exoccipitale, fossa parabasalestado
(Nuevo, ver también LZ (69))

0 ausente
1 presente, superficial (aloja foramina)

2 presente, profunda

18.Os exoccipitalefossa parabasalis, ostium canalis carotici
(Nuevo, ver también LZ (70), SF) Se considera canal si es un surco abierto,

tunel es cerrado.

0 ausente (es un canal)

1 presente, en forma tunel
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2 presente, en forma de canal + tunel

19. Presencia dessa glandularis nasalis
(LZ (20), C (6), DS, S (40), M (18))

0 ausencia
1 presencia
2 presente, con una excavacion mayor ems$ssa frontalegjue se hace mas evidente

hacia la linea media (en vista lateral), la distancia dorsoventral que ocupa es mayor

20.Fossa glandularis nasalisterrumpida por ehngulus postorbitalis
(Nuevo)

0 no

1 si (lafossa glandularis nasalisontinia caudalmente en el mismo plano que el
angulus postocularjs

2 si (inmediatamente caudalaadgulus postocularisparece una fosa de profundidad

variable).

21. Fossae glandulares nasaleseparacion entre ambas, con respecto al ancho maximo de
cadafossa glandularis nasali@n vista dorsal y sin incluir Iggocessi postorbitalgs

(Nuevo, ver figura)

0 separacion grande, mayor al ancho dedsa glandularis nasalis
1 separacion intermedia, de aproximadamente de 1/2 del anchimskalglandularis
nasalis

2 separacion pequeiia, menor a 1/2 del anchofdsda glandularis nasalis
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22.Fossae glandularum nasalesxtremo caudal de las fosas rodeado por un reborde angosto,
rostralmente se proyectan formando una espina
(Nuevo, ver también MS (7))

0Ono

1si

23. Os laterosphenoidajeresencia y desarrollo delocessus postorbitalis
(Nuevo, ver también LZ (93))

0 ausente
1 reducido a un pequefio tubérculo

2 prominente

24. Os laterosphenoidaldacies orbitalis, processus postorbitalextension ventral (en vista
lateral) relativa a laotyla quadratica oticy squamosi
(LZ (94))

0 dorsal
1 aproximadamente iguales

2 ventral

25. Os laterosphenoidale, facies orbitalis, processus postorhitalientacion relativa al
margo dorsaligvista dorsal) de la orbita
(Nuevo, ver también LZ (95))

0 perpendicular
1 oblicuamente rostral, angulus subdiagonal, igual o menor a 45°

2 ventral
26. Presencia y tipo de hamuli y/o pequeiias salientes del reborde del margo supraocular,

anteriores aprocessus postorbitalis

(Nuevo)
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0 ausencia, borde generalmente liso o apenas irregular

1 presenciaangulus postocularibien desarrollado (es el tnico proceso por delante del
processus postorbitalis

2 no hayangulus postocularjorde irregular

3 hayangulus postocularidyorde irregular

4 el margen se ve tapado pompebcessus postorbitaligue se expande en una rama

caudal y una rostral (esta Ultima podria constituemglulus postocular)s

27. Si estd presente ahgulus postocularigAP), distancia entre el AP y glrocessus
postorbitalis

(Nuevo)

0 distancia corta, o sobre el mismo borde dorsal

1 distancia larga (@rocessus postorbitalgueda desplazado ventralmente, pero en un
borde continuo)

2 distancia larga (gdrocessus postorbitaligueda desplazado ventralmente, pero sin
constituir un mismo continuo)

3 muy alejados tanto rostrocaudalmente como ventrodorsalmente, procesos muy

desarrollados

28. Desarrollo delangulus postocularis(si estd presente) con respecto pabcessus
postorbitalis
(Nuevo, ver también S (46), LZ (175)) No comparable; si no corresponde por

ausencia dedngulus postocularisse codific6 como X.

0 menor

1 igual o mayor

29. Os laterosphenoidajéacies orbitalis, processus postorbitalfsrma
(Nuevo, ver también LZ (77), B (18), (24), S (57))

0 como unaespina
1 lateromedialmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y dorsoventralmente

expandido (forma de "orejita", con el borde lateral mas alargado)
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2 estilizado y extendido lateralmente, de seccidn subcircular o un poco aplanado

3 extendido ventralmente, aplanado mediolateralmente

30. Os ectethmoidal6orma
(MS (11))

0 no tiene la forma de ninguno de los dos estados siguientes
1 subrectangular y dorsoventralmente angdstamen orbitonasalgrande

2 dorsoventralmente expandidoramen orbitonasalpequerio

31. Os ectethmoidaleseccion media del margen lateral formando un proceso puntiagudo o
triangular (lo cual sucede generalmente cuandosekctethmoidaleno se fusiona abs
lacrimaley se desarrolla a modo de un proceso que apunta lateralmente)

(MS (10))

0 no

1si

32.Recessus tympanicus dorsapssicion
(MS (15))

0 entre las facetas articulares gieadratum

1 rostral a las facetas articulares gighdratum

33.0s lacrimalefusionado con edsectethmoidale el os frontale
(MS (9), DS)

0 no

1 si, con fenestras o suturas que delimitans dhcrimale

2 si, con limites no visibles

3 si, con su porcién ventral libre, sin contactaosakectethmoidalg@ero si alarcus

jugalis

34.0s lacrimale extension rostral larga
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(MS (8))

0 ausente
1 presente pero moderada (en forma de tridngulo)
2 presente, muy alargada, el margen dorsal puede no contactar aorir@htale

delimitando una fenestra alargada, o presentar pequefas fenestras

35.Os lacrimale gran perforacion circular en lekcrimale
(Modificado de S (12), LZ (196), (197))

0 ausente
1 presente, una sola apertura

2 presente, muy grande, neumatica y con numerosos recesos

36.0s lacrimale neumaticidad
(S (13), LZ (197))

0 ausente

1 presente

37.0s lacrimale forma lateral
(Nuevo, ver también LZ (192))

0 triangulo isOsceles con la punta apuntando rostralmente

1 vertical, en forma de "L" invertida (con el palito corto apuntando caudalmente)
2 forma de "T" 0 "Y" acostada con la punta rostral

3 no como las anteriores, vertical con proyecciones caudales

4 irregular (de gran tamaiio)

5 reducido

38. Os lacrimale processus orbitalisforma

(Nuevo)

0 desarrollo similar girocessus supraorbitaldel os lacrimale
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1 muy desarrollado y extendido ventralmente, contacta @neus jugalis

2 reducido

39.0s lacrimale, processus supraorbitalferma

(Nuevo)

0 triangulo equilatero
1 punta recta

2 proyectado dorsocaudalmente

40.Depressio frontalis
(Nuevo, ver también LZ (14))

0 ausente o levemente marcada

1 presente, fuertemente marcada

41. Ubicacion de lapertura nasi osseaonsiderando que el pico se extiende desde la bisagra
frontonasal

(Nuevo, ver también MS (7)) Este caracter hace referencia a la ubicacion el
extremo caudal de la abertura, no a su extension (Ver figura debajo)

0 el primer cuarto caudal del pico

1 sobrepasa el primer cuarto, pero no llega a la mitad
2 llega a la mitad del pico, aproximadamente

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X1z

42. Narinasapertura nasi osseaxtension
(Nuevo, modificado de S (8), M (3), ver también LZ (331)). En el caso de los
Sphenisciformes se le asigné el estado 0 si bien ocupa casi toda la extension del pico. Ver

figura debajo.

0 gran extension, ocupan mas de un tercio de todo el pico
1 reducidas, ocupan un tercio 0 entre un tercio y un cuarto del pico
2 ocupan un cuarto 0 menos

3 extremadamente reducidas a un foramen pequefio, o ausente

43. Region nasal, bisagra nasofrontal
(S (11), LZ (604). Ver también M (2))

0 ausente
1 presente, area algo deprimida

2 presente, area con una gran depresion circular

44. Presencia dgila supranasaliscon reborde rostral

(Nuevo)
0O no

1si

2 si, con pendiente suave, no tan cuadrada, se distingue la pila
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45. Presencia dgulcus nas{rostral a laapertura nasi ossga
(Nuevo, ver también MS (3), S (6), C (4), LZ (272))

0 ausente

1 presente

46. Pico superior, muesca cerca del borde de corte, donde en la ranfoteca la placa de latericornio
se junta con la uiia premaxilar
(Nuevo, modificado de MS (4))

0 ausente o poco pronunciada, el borde ventral sigue mas o menos recto

1 presente, bien pronunciada, el borde desarrolla una concavidad

47. Rostrum maxillareapex rostri,superficie ventral de la mitad mas rostral: concavidades,
grados y presencia de fosas caudalmenrapek rostri
(MS (5))

0 sin concavidades
1 algo excavado considerando el margen del pico, en forma de surco
2 deprimido, formando una sola fosa

3 deprimido, con fosas mdltiples y recesos

48.Rostrum maxillare, apex rostri, foramina neurovasculanay densa

(Nuevo) Foramenes grandes y en cantidad.

0 no
1 si, solo en &pex rostri

2 si, se prolonga caudalmente hasta el limite cpifdaupranasalis

49. Rostrum maxillareensanchamiento lateral considerable del pico detragpdglrostri

(Nuevo)

0 no
1si
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50. Pico superior, punta dabex rostri
(MS (1), S (1), M (2), LZ (265))

0 no en gancho, recto
1 en gancho poco pronunciado

2 en gancho muy pronunciado

51. Muesca dorsal pronunciada en el pico, desde la region rostral de la apertura nasal al nivel
de la ufia premaxilar. Esta muesca esta dada por la longitud de separacién entre estas dos
regiones

(Nuevo, modificado de MS (11))

0 ausente
1 presente, con pendiente suave
2 presente, con pendiente abrupta

52.Processus paroccipitaljglesarrollo
(Nuevo, ver también LZ (129))

0 débilmente desarrollados, redondeados

1 muy desarrollados

53. Desarrollo ventral dg@irocessus paroccipitaligersusdesarrollo rostral dedquamosum

(Nuevo)

0 desarrollo rostragquamosurs desarrollo ventrgirocessus paroccipitalis
1 desarrollo rostralquamosur» desarrollo ventrgdhrocessus paroccipitalis

2 desarrollo rostraquamosum desarrollo ventrgdrocessus paroccipitalis

54.Processus paroccipitalis, terminalis procedgerma segun orientacion
(Nuevo, ver también: LZ (132), S (66), C (1985), M (14), B (21))

0 apunta rostralmente
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1 apunta rostrolateralmente
2 apunta lateralmente

3 rotado caudalmente

55.Processus paroccipitalisnargo ventralissitio dorsoventral relativo abndylus occipitalis

(Nuevo, ver también LZ (133))

0 dorsal o paralelo ahargo dorsalis condylae

1 ventral o paralelo al punto medio dehdylus occipitalis

56. Processus paroccipitaliselongacion caudal y compresién prominente lateromedial y
terminus distalis processstado y forma
(LZ (134))

0 ninguno de los dos presentes
1 los dos presentes, sin orientacion lateral predominante

2 los dos presentes, con una orientacién lateral prominente

57. Cranium, region temporal, desarrollopsiecessus zygomaticum
(Nuevo, ver también S (80), B (66), LZ (147))

0 processus zygomaticupoco desarrollado o ausente

1 bien desarrollado
2 bien desarrollado, con una cresta muy desarrollada

58. Cotyla quadratica squamagsifacies (margg ventralis (vista lateral), localizacién
dorsoventral relativa abstrum maxillae
(LZ (138))

0 aproximadamente al mismo nivel

1 se proyecta ventralmente

2 cotyla quadratica squamosdorsal arostrum maxillae
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59. Cotyla quadratica squamogicotyla quadratica otigidesarrollo

(Nuevo)

0 similar
1 coyla quadratica squamosiayor

2 cotyla quadratica oticmayor

60. Cotyla quadratica squamogicotyla quadratica otigicontinuidad

(Nuevo)

0 continuas
1 discontinuas, separadas por un surco o fosa

2 discontinuas, separadas por una cresta

61. Cotyla quadratica oticifacies (margo) ventrali¢vista lateral), localizacion dorsoventral
relativa al ostrum maxillae

(Nuevo)

0 aproximadamente al mismo nivel
1 ventral

2 dorsal

62.0s mesethmoidaléonticulus orbitocranialigFOC)
(Nuevo, ver también DS, S (16))

0 ausente (ocluido por una pared 6sea), sin fenestra

1 presente

63.0s mesethmoidaleelacion entre dbnticulus orbitocranialigFOC) (si esta presente) y el
fonticulum interorbitalig(FI)

(Nuevo)

0 los separa una fina pared
1 la separacion es considerable, a veces de la misma altura que el FOC
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2 no hay FOC
3 Fl ocluido

64. Os mesethmoidaleseparacion deloramen nervi optici(FNO) (si estd presente) del
fonticulum interorbitalig(FI)

(Nuevo)

0 los separa una fina pared

1 la separacion es considerable, practicamente de la misma altura que el FOC
2 sin separacion

3 Fl ocluido

65.0s mesethmoidal¢éamaro FOC respecto del FI

(Nuevo)

0 FI > FOC (sobre todo en altura)

1 relativamente del mismo tamafio (aunque de distinta forma)
2 FOC > FI

3 no hay FOC

4 Fl ocluido

66.0s mesethmoidalseparacion entre el FOC yfefamen orbitonasal=FON)

(Nuevo)

0 fusionados

1 los separa una fina pared

2 alejados considerablemente
3 no hay FOC ni FON

4 FON ausente

67.0s mesethmoidaléoramen orbitonasalpresencia, cantidad y desarrollo

(Nuevo)

0 un foramen
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1 dos foramene$oramen orbitonasalis medialisforamen orbitonasalis lateralis
2 foramen orbitonasahusente o como pequejosi

3 ausente o no delimitado debido a la reduccién de proyecciornes meketmoidale

68. Foramen nervorum olfactor{iFNOL)
(Nuevo, ver también S (80), B (66), LZ (147))

0 presente
1 fusionado a otros foramenes de la zaeg FOC)

2 ausente, pared sin perforaciones en esa zona

69. Foramen nervi maxillomandibulariforma

(Nuevo)

O circular
1 ovalada
2 enformade L

3 en forma de 8 (la division en dos foramenes es incompleta)

70.Processus basipterygoide@esarrollado y articulando conas pterigoides
(Nuevo, ver también MS (14), LZ (108), S (62))

0 no

1si

71.04sa) basioccipitaley/o basisphenoidald¢uberculum basilag, presencia, forma
(Nuevo, ver también LZ (33))

0 ausente
1 moderadamente prominente

2 muy prominentes y ampliamente separados

72.Processus basipterygoideus, basis procdesina
(Nuevo)
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0 subsésil (sin variaciones de diametid)) | R U R&pirgad 3
1 pedicelado
2 muy desarrollados, expandidos rostrocaudalmente, aplanados

73. Lamina parasphenoidaliscon sus bordes bien definidos al menos rostralmente y
delimitada defostrum parasphenoidalis
(Nuevo, ver también LZ (116))

0 no (sin rebordes marcados)
1si

74.Lamina parasphenoidaligosicion con respecto mdstrum parasphenoidale
(Nuevo) Cuando se ve l&mina parasphenoidalispor encima delos

basiesfenoidale se lo ve deprimido.

0 deprimido, ubicado mas dorsal que el rostro

1 menos deprimido, ubicado mas ventral que el rostro.

75.Lamina parasphenoidalipresencia de cresta rostral

(Nuevo)

0 ausente
1 presente

76.Condylus occipitalisposicién con respecto allamina parasphenoidalis

(Nuevo)

0 condylus occipitalissobrepasa a llamina parasphenoidali® esta casi al mismo
nivel, su borde mas ventral supera el borde mas ventralalmilza parasphenoidalis

1 condylus occipitalisio sobrepasa el plano dddaina parasphenoidalis

77. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, ala parasphenoiddiis
aliparasphenoidalk relacién con elecessus tympanicus rostralis
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(Nuevo, ver también LZ (119))

0 no lo cubre
1 si lo cubre

78.0s parasphenoidale, fossa parabasalis, crista fossae parabasstiéglo y forma
(Nuevo, ver también LZ (120)) Lerista fossae parabasalferma una cresta
debajo de ldossa parabasalis

0 ausente, generando hiatus subtympanicus
1 presente, delgado dorsoventralmente

2 presente, robusto dorsoventralmente

79.0s parasphenoidale, processus lateralis parasphenoidalis, annulus tympanicus
(LZ (121)) En Sphenisciformes aparecen como anillos alrededor del oido que
se extienden de Iggocessi laterales parasphenoidales

0 ausente
1 presente, bien desarrollados
2 presente, pero breve

80. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, ala parasphenoidalis, processus lateralis
parasphenoidalisestado y forma

(Nuevo, ver también LZ (122)) Loprocessus lateralisderivan delala
parasphenoidalisEn el segundo caso forman un ala. Cuando esta poco desarrollado es como

una espina saliendo de la zona mas rostrolateral.

0 obsoleto
1 forma unai®spina proyectada lateralmente
2 forma un ala

3 forma urprocessus lateralis parasphenoidalis

81. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, processus medialis parasphenoidalis
estado
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(Nuevo, ver también LZ (123), M (15), MA (18), S (64), B (25), W (SkI3))

0 ausente u obsoleto, en su lugar puede estasia basilaris transversque desarrolla
dos crestas transversales al eje rostrocaudal del craneo
1 presente, conspicuo

2 processus medialis parasphenoidalisrista basilaris transverspresentes

82.Lamina parasphenoidaligorma

(Nuevo, ver también DS)

0 triangular, equilatero o subequilatero
1 romboide ovalado

2 ovalado alargado en sentido lateromedial

83.0s parasphenoidale, lamina parasphenoiddtisma y extension del margen rostral
(Nuevo)

0 redondeado, sigue la forma déalmina parasphenoidalis
1 extendido rostralmente en una punta
2 bilobado

84.Lamina parasphenoidaligingulo formado entre uno de sus laterales rostraleogtaim
maxillare

(Nuevo) Ver figura debajo.

0 aproximadamente de 45°

1 casi perpendicular, acercandose a los 90°

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X s

85. Processus medialis parasphenoiddbs esta presente), desarrollo (la medida es desde la
base del proceso y con respecto al largo rostrocaudal maximo de la lamina)

(Nuevo)

0 su longitud rostrocaudal es mucho menor a la mitad de la longitudlai@ifea
parasphenoidalis

1 su longitud rostrocaudal es aproximadamente la mitad de la longitudaseiria
parasphenoidalis

2 su longitud rostrocaudal es aproximadamente dos tercios o0 mas de la longitud de la

lamina parasphenoidalis

86. Processus medialis parasphenoidabsientacion

(Nuevo) Si los procesos estan ausentes se codifica como no comparable (X).

0 paralelos o subparalelos
1 oblicuos, convergen caudalmente

2 oblicuos, divergen caudalmente

87.Processus medialis parasphenoidaiifura (extension dorsoventral)

(Nuevo) Si los procesasstan ausentes, se codificé como no comparable (X).

0 planos o subplanos, el proceso tiene la misma altura aproximadamente

1 caudalmente méas desarrollado, el proceso no tiene la misma altura en toda su
extension

2 rostralmente mas desarrollado, el proceso no tiene la misma altura en toda su

extension

88. Processus medialis parasphenoidaf@ma

(Nuevo) Si los procesos estan ausentes se codific6 como no comparable (X)

0 tubérculo en forma de monticulo o subtriangular
1 tabular (=comprimido lateromedialmente)

2 triangular, forma de cuerno corto que apunta caudalmente
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3 en "C" orientada medialmente

89. Lamina parasphenoidaligpresencia de una cresta impar en la mitad mas caudal de la
lamina parasphenoidaliggeneralmente paralela al eje rostrocaudal del cuerpo

(Nuevo, ver también DS)

0 ausente o indistinguible
1 presente como un tubérculo de desarrollo mucho menor al de otros proegsos (
processus medialis, laterajistc)

2 presente, desarrollo considerable, se forman una fosa a cada lateral de la misma

90.Os parasphenoidale, tuba auditiva commuy{iiaC), forma
(Nuevo, ver también LZ (126), (127), DS)

0 a los laterales del rostro y dédmina parasphenoidaljserrada total o parcialmente

1 lamina parasphenoidaliextendida rostralmente cubriendo parcialmente a la TAC
ventralmente, queda un canal abierto a cada lado

2 lamina parasphenoidalisetraida caudalmente, dejando al descubierto los canales a
ambos lados, que corren independientemente sin unirse

3lamina parasphenoidalisubriendo parcialmentia TAC, dejando al descubierto los

canales a ambos lados, que se comunican en el medio

91. Os palatinumpars choanalis palatinfPCP)
(Nuevo)

0 ausente

1 presente

92. Os palatinumdesarrollo en vista lateral y presencigodes choanalis palatiny angulus
caudomedialis palatini
(Nuevo) La diferencia de robustez es evidente entre Diomedeidae y el resto de

las familias, ver figura debajo.
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0 estilizado,pars choanalis palatiny angulus caudomedialis palatimeducidos o
ausentes

1 estilizadopars choanalis palating angulus caudomedialis palatipresentes

2 robusto, muy tuberoso

93.Os palatinumvista ventral, margen lateral

(Nuevo)

0 liso
1 con crestas tenues
2 con tubérculos y procesos, sobre todo en la mitgohtkinum en los cuales hay un

proceso muy prominente que apunta mediocaudalmente

94. Final rostral de losssa palatini presencia de un proceso pequefio, separado dedas
palatini, impar
1XHYR YHU WDPELpPQ '6 FRPR 3523 9HU ILJXUD GF

0 ausente 0 no como sigue
1 presente, mas dorsal al resto deoksa palatiniy acicular

2 presente, sobresale al mismo nivel que el resbsstepalatinien forma rectangular

95. Maxilla, vista lateral, porcion caudgkr§cessus maxillopalatinPMP), conexion a través
de procesos que contactan condssa palatin{que a su vez se fusionan corardus jugalis

en su region mas rostral)
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(Nuevo) Se fusionan formando una estructura rigida con poca movilidad.

0 no
1si

96. Processus postorbitalisuperficie ventral, lado rostral
(S (49), W (SkiI8))

0 lisa o ligeramente concava

1 fosa bien desarrollada, presente fowamina pneumatica

97. En vista lateral, borde de la maxila, conexion con el resto del paladar en su parte mas caudal

(Nuevo) Ver figura debajo.

0 no como sigue (abierto)
1 conexién Gsea visible lateralmente, no queda abierto

2 conexién 6sea no visible lateralmente, no queda abierto

98. Vémer, forma
(Nuevo, ver también DS, S (23), C (9), M (12), LZ (461)) Nota: segun DS todos

los Diomedeidae carecen de vomer, pero esto es incorrecto.

0 ausente

1 plano
2 con una zona desarrollada rostralmente en forma de semilla
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99. Processus maxillaris del palatinutPMP) y processus maxillopalatin(PML) del
maxillare ampliamente fusionados
(Modificado de S (4), M (6), ver también LZ (289))

0 no fusionados, separados en casi toda su extension
1 fusionados, con sutura visible

2 fusionados, sin sutura visible

100. Maxilla, extremo caudal, forma en seccion
(S (5), ver también W (12))

0 margen ventral de la maxilla mas ancho mediolateralmente que el margen dorsal, con
forma trapezoidal en seccién
1 margenes ventral y dorsal iguales o aproximadamente iguales en el ancho

mediolateral, con forma cuadrangular o rectangular en seccion

101. Maxilla, surco nasal caudal aaleertura nasi ossea
(Nuevo, ver también S (7), SC (9))

0 superficial o ausente

1 fuertemente excavado

102.0s palatinumancho al nivel de la articulacion con los pterigoides respecto al ancho rostral
delos palatinum

(Modificado de S (20), SC (32)) Considerando el anchaslglalatinumal
nivel de la articulacién con ekmterygoideuns B, y el ancho debs palatinumen la zona

donde se ensancha =A (ver figura debajo)

0 angosto, el ancho al nivel de la articula@érpalatinum-os pterygoideues menos
de la mitad del ancho de los palatinos en la zona ma ancha (A > 2B)

1 amplio, el ancho al nivel de articulacids palatinum-os pterygoideues mas de la
mitad del ancho de los palatinos en la zona mas ancha (A < 2B)

2 subiguales, no hay transicién visible o0 angostamiento en la articubaqi@&hatinum-
os pterygoideunfA §B)
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103. Os pterygoideumcresta dorsal muy desarrollada y aplanada mediolateralmente, que
contacta con el rostro

(Nuevo)

0O no

1si

104.0s pterygoideurrongitud

(Nuevo)

0 corto, menor al largo dgladratumen vista ventral
1 mediano, igual o apenas mas largo qugiatiratumen vista ventral
2 largo, casi dos veces el largo gehdratumen vista ventral

3 muy largo depterygoideummas de dos veces quegeladratumen vista ventral

105.0s jugale curvatura ventral
(Nuevo, modificado de LZ (298), ver también S (26))

0 ausente o débil

1 arqueado ventralmente

106. Os jugalgforamina pneumaticasociada a su extremo rostral
(S (27), LZ (304))

0 ausente
1 presente
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107.0s jugale tuberculum lacrimale

(Nuevo)

0 ausente o0 inconspicuo

1 presente

108.Arcus jugalis fusién rostral
(Nuevo)

0 fusionado
1 unido, con sutura

2 separado, articulado al pico

109.0s quadratumforamen en la cara medial gebcessus orbitalis

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

110.0s quadratumforamina pneumaticasociada con lerista tympanicalel quadratum

(Nuevo)

0 ausente
1 presente

2 muy pequefio, formando un poro

111. Os quadratum, foramefopamina pneumatican la cara caudal, dorsal, entredapitula
(Modificado de S (4), M (6), ver también LZ (289))

0 ausente

1 presente

112. Os quadratum, processus orbitalengosto, reducido en su espesor mediolateral,
estrechandose distalmente
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(Modificado de S (35), M (20), ver también LZ (533), (539), B (40))

0 no
1 si, pero antes de llegar al final se hace cuadrado dorsalmente
2 se reduce el espesor medio lateral, pero el extremo es redondeado

3 si, continda hasta formar una punta simple

113.0s quadratumextension dgbrocessus orbitalisespecto dgbrocessus oticugomando
como base el punto de inflexion del cuerpogieddratum
(Nuevo, ver también S (36), LZ (535))

0 ambos de la misma extension
1 processus orbitalis processus oticus

2 processus orbitalis processus oticus

114.0s quadratumelcondylus medialiss el que se proyecta mas ventral de todos los condilos

(Nuevo)

0 ausente
1 presente

115. Os quadratumcondylus medialipresentando una elongacion predominante en sentido
mediolateral

(Nuevo)

0O no

1si

116.0s quadratumcondylus medialien forma de polea, dividido por un surco lateroventral

(Nuevo)

0O no

1si
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117. Longitud del cranewersuspico, considerando el limite en el extremo rostral atel
lacrimale

(Nuevo)

0 casi iguales
1 pico mucho mas largo (puede ser casi el doble)

2 pico mucho mas corto
Mandibula

118. Mandibula, extensién durante la que se mantienen paralelas las dos hemimandibulas,
desde su extremo caudal
(Nuevo, ver también MS (17))

0 no corren paralelas en ningun punto
1 menos de un tercio
2 entre un tercio y un medio

3 mas de la mitad

119. Mandibula, presencia de gran abertura neumatica en el centroatgléeso en lacotyla
medialis
(Nuevo, modificado de DS) En tatyla medialisno en ebrocessus medialis

de la mandibula.
0O no
1si

2 no, pero con un poro

120. Mandibula, gran abertura neumética ggr@tessus medialis

(Nuevo)

0O no

1si
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121. Mandibulayamus mandibulae, pars symphysial@ngitud en proporcion a la longitud
total de la mandibula
(S (90), MY, LZ (676), C, L (16)) Intervalos establecidos segun Thiele (1993).

0 corta, menos de 1/5 (un quinto)

1 mediana, entre 1/5y 1/3 (un quinto y un tercio)
2 larga, entre 1/3 y 1/2 (un tercio y la mitad)

3 muy larga, mas de 1/2 (la mitad)

122. Mandibula, angular, extension gebcessus retroarticularis
(S (93), LZ (620))

0 ausencia dglrocessus retroarticularis
1 presente, pequefio

2 presente, muy extenso, similar al de la faceta articular

123. Mandibula, tamafo relativo defdssa aditus canalis mandibulae
(S (94), SC (46), ver también LZ (689))

0 grande

1 pequerio, la fosa no es mas grande que el canal neurovascular asociado

124. Mandibulapars symphysialiforma lateral y dorsal
(Nuevo)

0 no hay dilataciones laterales, sigue la misma linea y direccién que el resto de la
mandibula. En vista dorsal es tabular

1 hay una leve constriccion, quedando una concavidad suave, en vista dorsal en forma
de hoja delgada

2 la constriccién es mayor, se expande lateralmente (a la altura del inicio de la ufia
mandibular). En vista dorsal se ve en forma de cuchara

3 zona aplanada dorsoventralmente

125. Mandibulapars caudalislongitud con respecto al total de la mandibula
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(Nuevo)

0 mucho menor a 1/3 (un tercio)
1 aproximadamente 1/3 (un tercio)
2 mas de 1/3 (un tercio) pero menos de 1/2 (un medio)

3 % (un medio)

126. Mandibula, posicién dedaista tomialis la zona articular y sinfisis (mandibula de aspecto
céncavo o0 convexo en vista lateral)
(Nuevo) Puntos que se encuentran en la misma superficie al apoyar la

mandibula sobre un plano

0 los tres puntos se ubican en una rectesta tomialis (entre pars caudalise
intermedig al mismo nivel que la de la zona articular p#s symphysialis

1 concavacrista tomialis(entrepars caudalise intermedig mas ventral que la de la
zona articular, e igual que fers symphysialis

2 convexacrista tomialis(entrepars caudalise intermedig méas dorsal que la zona

articular y lapars symphysialis

127. Mandibulapars intermedia, facies medlipresencia de surco alargado longitudinalmente

(Nuevo)

0 ausente o indistinguible
1 fuertemente marcado

2 fuertemente marcado, pero en la parte mas caudapdeslatermedia

128. Mandibulapars intermedia, facies laterglado externo), presencia de surco alargado
longitudinalmente

(Nuevo)

0 ausente o0 suave

1 fuertemente marcado

129. Mandibulafacies articulares, cotyla medialiforma
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(Nuevo)

0 poco delimitada, plana
1 delimitada lateralmente por un tubérculo, medialmente plana

2 delimitada lateral y medialmente, con una fosa o surco marcado

130. Mandibulafacies articulares, cotyla lateralig caudalis
(Nuevo)

0 se contindan, en un mismo plaootyla caudalignas desarrollada
1 se contintdargotyla caudalisno muy desarrollada, con pendiente caudal
2 bien diferenciadasptyla caudalishien desarrollada

3 cotyla caudaligndistinguible cotyla lateralisdesarrollada

131. Mandibula, presencia ft’amina neurovascularia
(Nuevo)

0 ausente

1 presente, poco denso y generalmente agrupados en surcos

2 presente, denso (sobre todo hacpala symphysialig a lo largo de lantermedig,
a veces ubicados en un surco

3 denso en lpars symphysialis

132. Mandibula, presencia de fenestra mandibular caudal pardacaudalis debajo del
processus coronoideus

(Nuevo)
0 ausente
1 presente
2 presente, y uno mas generalmente mas rostral

Vértebras

133. Atlas, morfologia del arco dorsal

X Tesis doctoral Alejandra Piro



XN w7

(S (96), LZ (771))

0 incompleto, con un gran espacio entre las tuberosidades pareadas del ligamento

transversal
1 completo, generando que el cuerpo del atlas esté perforado

134. Relacion de aspecto del atlas

(Nuevo)

0 mas alto que ancho
1 redondeado, ancho similar a la altura de la vértebra

2 mas ancho que alto

135. Atlasprocessus articularis caudalisista caudal

(Nuevo)

0 apenas desarrolladas
1 formando una extensién redondeada a partir del margen dorsolateral

2 sobresalen del &ngulo del margen dorsolateral y se extienden con un extremo romo

136. Atlascorpus atlantis, processus ventralis corpogstado y forma

(Nuevo, ver también LZ (772)) Ver figura debajo.

0 presente, representado como una repisa poco profunda, bifurcada o reborde tripartito

no sobresale demasiado detus atlantis
1 presente, la repisa esta bien desarrollada caudalmente, extendida masailésdel

atlantis, dorsoventralmente comprimida
2 presente, representado como una repisa aplanada dorsoventralmente y ademas
ventralmente a la misma hay un proceso impar en forma de tubérculo

3 ausente
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137. Atlas,arcus atlantigvista lateral)processus spinosuestado
(LZ (777))

0 presente, proceso verdadero, con forma no triangular

1 presente, proceso verdadero, con forma triangular

2 presente, representado por una lamina alargada ventralmente, comprimida
bilateralmente y restringida craneocaudalmente

3 obsoleto

4 ausente

138. Atlas y axisarcus atlantisy arcus axis respectivamenteansa costotransversaria
delimitandoforamina transversarigestado
(Modificado de S (97), LZ (774))

0 presente y completa tanto en atlas como en axis, continla caudalmente en otras
vértebras cervicales

1 ausente en el atlas, presente y completo en el axis y en otras vértebras cervicales

2 ausente en atlaar€us atlantis raramente vestigial) y axis, pero presente en otras
vértebras cervicales

3 presente y completa en atlas y otras vértebras cervicales, ausente en axis
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139. Axis, recesos neumaticosn los laterales del cuerpo del axis récessus lateralis
pneumaticus axisensu LZ)
(S (98), LZ (782))

0 presente

1 ausente

140. Axis,arcus axis desarrollo deygapophysis cranialis
(S (100), LZ (796))

0 presentes y conspicuas

1 muy rudimentarias u obsoletas

141. Axis,arcus axis presencia dprocessus transversus
(Nuevo, ver también LZ (785))

0 ausente
1 presente, comarocessus transversus

2 presente, comaaa costotransversaria

142. Axis,arcus axis margen caudal derocessus spinosn vista lateral
(S (101), LZ (798)) Ver figura del caracter siguiente.

0 recto o apenas curvado
1 fuertemente curvado

2 reducido

143. Axis,arcus axis margen craneodorsal dalocessus spinos@s vista lateral

(Nuevo, ver también LZ (790)) Ver figura debajo.

0 concavo
1 lineal
2 convexo

3 processus spinosusducido
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144. Axis,arcus axis zygapophysis caudalisprus dorsalis prominencia caudal relativa al

margo caudalis de laygapophysis caudalisstado y forma
(Nuevo, ver también LZ (793)) Ver en vista ventral, ver figura debajo.

0 ausente
1 presente, no se extiende caudalmente a/tgpophyses caudales
2 presente, se extiende caudalmente ayigapophyses caudales

145. Vertebras cervicales, nimero
(S (101), LZ (798)) Region de la columna con vértebras heterocélicas, que

incluye a las vértebras de transicidn o cérvico-toracicas, que poseen costillas libres que no

llegan al esternén.

0 nueve 0 menos
1 de diez a doce
2 trece o catorce
3 quince o dieciséis

4 diecisiete 0 mas
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146.Aponeurosis ossean las primeras vértebras cervicales

(Nuevo, ver también LZ (790)) Generalmente en la tercera. Ver figura debajo.

0 ausente
1 presente y en forma de pequefias costillas
2 presente y formando puentes 0seax¢as interzygapophysia)i€ntre elprocessus

transversug el processus articularis caudal{gieneralmente en la tercera vértebra cervical)

147.Vertebrae cervicales communieccion ll,corpus vertebrae, facies ventralis corporis,
conprocessus caroti@anquilosado a lo largo de la linea media, formando un canal 6seo (o sea,
processus carotialy/ocanalis caroticus cervical)s estado y forma

(Nuevo, ver también LZ (790))

0 ausente

1 canalis caroticus cervicalipresente como un semicanal (abierto en la linea media)
en las ultimas veértebras (7-10), mas conspicuo desde la 8

2 presente como un semicanal en las vértebras anteriores (6ta-9na)

3 presente como un semicanal a lo largo de todas las cervicales o en la mayoria
148. Cervicales medias-posteriores, bifurcacion de la espina neprat€ssus spinosusn
crista transversalis obliqua

(Nuevo, ver también S (104), LZ (831))

0 ausente
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1 presente, formando laminas pareadas bilaterales separadas por un surco angosto en
toda su longitudife., no divergen caudalmente ni tienen cranealmente un tubérculo que las
unifique)

2 el processus spinosus se hace bajo y constituye una cresta, de la cual se proyectan

caudo lateralmente, una cresta a cada lado

149. Vértebras cervicales mas craneales (aquellas que cuentarocessus spinosysalto
versusancho maximos
(LZ (801))

0 alto y ancho subiguales
1 significativamente més ancho que alto
2 mas alto que ancho

3 processus spinosumsuy reducido, sobre todo en las mas craneales

150. Vertebrae cervicales communigrimeras vértebras)orpus vertebrag(CV), largo
relativo al diametro de lacies articularis cranialigFAC) con sus elementos
(Modificado de LZ (801) donde decigettio I' porque en realidad actualmente
se duda de que realmente haya tres regiones en las cervicales. Esta delimitacion fue hecha por
Boas 1929, basada en los movimientos del cuello, pero Kambic et al. (2017) lo refuta ya que

es variable entre las distintas especies y es necesaridnverlo).

0 CV mayor a cuatro veces la FAC
1 CV aproximadamente dos veces la FAC (o entre 2 y 3 veces)
2 CV menos de dos veces la FAC

3 CV aproximadamente tres veces la FAC

151. Vertebrae cervicales communigrimeras vértebras)crista (processus ventralis
corporis, estado
(Nuevo, ver también LZ (805)) Segun Baumel et al. 1993hyaspophyses
pueden estar presentes en todas las vértebras o en algunos elementos de las primeras vertebras
Zectio I’ UDUDPHQWH HGQGeQ®IV ¥.,J0¢ceani@yBirdgidac, Trogonidae y
Momotus
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0 ausente

1 presente

152. Vértebras cervicalesygapophysis caudalisorus dorsalis estado y forma

(Nuevo, ver también LZ (812)) El estado 1 correspondetarus simple, sin
tubérculos dorsales, el 2 a torus mucho mas complejo, con varios tubérculos y procesos
dorsales, ademas de las posibles expansiones hacia los lados, con respegtapofesis

caudalis(ver figura debajo).

0 ausente o rudimentario
1 presente, moderadamente desarrollado, sobre todo en las ultimas
2 presente, desarrollado lateral y caudalmente

153. Vértebras cervicalegygapophysis cranealiista dorsal), posicion relativa ebrpus
vertebrae
(Nuevo, ver también LZ (844))

0 la facies apunta dorsalmente en mayor medida

1 la facies esta oblicua, apuntando mediodorsalmente

154. Veértebras cervicalestcus vertebragzygapophysis caudalis, facies articulatigpo
(Nuevo, ver también LZ (847))

0 planas o simple unifacetadas

1 bifacetadas

155. Numero de vértebras cérvico-toracicas o transicionales
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(Nuevo) Se consideraran como cérvico-toracicas a aquellas con costilla libre

formada pr un solo segmento, heterocélicas.

0 dos
1 tres

2 una

156.Vertebrae thoracicae, corpus vertebrean fosas en las superficies laterales
(MS (18))

0 no
1si

2 algunas con fosas y otras solo con pequefios foramenes

157. Vértebras presacras, recesos neumaticos en la cara lateral del cuerpo vertebral
(S (106), modificado de LZ (843))

0 presente

1 ausente

158. Numero de vértebras torécicas libres
(Nuevo, ver también LZ (848)) Las vértebras toracicas son aquellas que

presentan costilla completa (con mas de un segmento) y articulando con el esternon.

0 cinco

1 seis

2 siete

3 ocho 0 mas

159.Vertebrae thoracicadacies lateralis presencia déovea costaligparapophyses

(Nuevo, ver también LZ (853)) la févea es de posicion ventral.

0 ausente o indistinguible

1 presente, formando una fovea
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160.Vertebrae thoracicagrocessus spinosuextension dorsoventral vs. craneocaudal
(Nuevo, ver también LZ (872))

0 cuadrangular, altura aproximadamente igual al largo
1 rectangular alto, alto significativamente mayor al largo
2 rectangular bajo, largo mayor al alto

3 processi spinosurusionados entre si

161. Articulacién adicional en forma de abrazadera entre vértebras, proyectada cranealmente
entre los cuerpos y saliendo lateralmente de la faceta articular de la carilla anterior

(Nuevo)

0 ausente

1 la faceta articular del cuerpo es muy pronunciada y presenta una extension craneal
abrazando el cuerpo anterior, mas marcada en la regién posterior de las cervicales y mas
anteriores de las toracicas

2 cuerpos vertebrales fusionados

162.Vertebrae thoracicagrocessus transversus vertebfaesta dorsal), forma general
(Nuevo, ver también LZ (876))

0 dirigido craneolateralmente y de perfil subrectangular

1 dirigido lateralmente y de perfil subrectangular

2 laterales, con inclinacion caudal

3 lateralmente (a veces un poco caudal), con proyecciones craneales y caudales

4 dorsalmente comprimido en sentido craneocaudal, con proyecciones craneales y

caudales

163. Vertebrae thoracicaezygapophysis caudaliposicion craneocaudal relativa@rpus

vertebraeasociado
(Nuevo, ver también LZ (882))

0zygapophysis caudaled mismo nivel que el cuerpo vertebral
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1 zygapophysis caudalexceden el cuerpo vertebral

164.Vertebrae thoracicaepresencia de forAmenes y recesos en vista ventral y lateral en los
procesos transversales, y foramenes laterales
(Nuevo, ver también LZ (885))

0 presente, pareados, que comprenddéaramen cranialisy caudaliso redes de los
mismos, a menudo inmediatamente adyacentes a los margenes de los procesos transversales

1 presente, uno solo, restringiddaikamen craniali® a la red déoramina craniales

2 presente, uno solo, restringido@laimen caudali®r a la red déoramina caudales

3 ausente, sirofamen craniali® caudalis

165. Ultimas vértebras toracicas libres, presenciaamineurosis ossegue se extiende
caudalmente en vista dorsal gebcessus transversuen direccion a la siguiente vértebra,
contactando o sobrepasando la misma. Y presenciapdeeurosis ossea craneahas
abreviado en el processus transversus con el que a veces contacta

(Nuevo)

0 ausente y obsoleto
1 presente, se extienden abreviadamente pero no contactan

2 presente, se extienden y contactan tanto los caudales como los craneales

166.Vertebrae thoracicagrocessus ventraligrominente, estado
(Nuevo, ver también LZ (887))

0 ausente

1 presente

2 processus ventralisxtremadamente extendidos en sentido ventral (del alto o mas de
la vértebra, sin considerarmocessus ventraljs

3 presente en algunas, fusionados

167.Notarium estado
(LZ (892))
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0 ausente

1 presente

168. Vértebras sinsacrales (reuniendo como maximo a las vértebras toracicas, lumbares, sacras,
y caudales), numero
(MS (42), LZ (897))

0 diez

1 once

2 doce

3 trece

4 catorce
5 quince

6 dieciséis

169. Vértebras sinsacralegrtebrae thoracicae synsacralggorporadasi.e., sectio Isensu
Boas (1934) y Baumel et al. 1993, nimero
(Modificado de LZ (898)) Las toracicas del sinsacro son aquellas

preacetabulares que tienen costillas unidfvea costalis

O uno
1 dos

2 tres

170. Vértebras sinsacrales, vértebras lumbaexgi¢ 1| sensu Boas 1934), nUmero
(Nuevo, ver también Baumel et al. 1993) Las lumbares las preacetabulares que

no son toracicas.

0 tres
1 cuatro
2 cinco

3 seis
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171. Vértebra sinsacrales, vértebras sacrales o eusacrales o acetamdaodsl,(sensu Boas
1934), nimero
(Nuevo, ver también LZ (916)) Son aquellas que se ubican a la altura del

acetabulum

O uno
1 dos

172.Vertebrae caudales synsa¢stabileg -sectio IVsensu Boas (1934)-, niumero

(Modificado de LZ (961) Son las caudales no libres, incorporadgasdcrum

0 cero

1 uno o dos

2 tres o cuatro
3 cinco o seis

4 siete 0 mas

173. Synsacrununido a la cintura pélvica a lo largo de toda su extensién, a través de los
procesos transversales de las vértebras aldagpreacetabulares ilioruroranealmente, a las
alae postacetabulares iliorumedialmente y a laalae ischiicaudalmente

(Nuevo)

0 no, los puntos de fusién, articulacién o contacto no son continuos en toda su extension

1si

174. Extremitas cranialis synsacrielemento mas craneal incorporado, generalmente
representado por una de las vértebras toracicas mas caudalps)s vertebraefacies
articularis cranialis

(LZ (908))

0 anfiplana
1 procélica
2 opistocélica
3 heterocélica
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175. Sinsacro, comparacion entre las vértebras acetabulares y postacetabulares

(Nuevo)

0 indiferenciables

1 las acetabulares no posgeacessus costalgslas postacetabulares si, [m®cessi
transverside las acetabulares no estan fusionados formando la union con la pelvis

2 las acetabulares no posgeacessus costalgslas postacetabulares si, [m®cessi
transverside las acetabulares y postacetabulares estan fusionados formando la unién con la

pelvis

176. Las dos vértebras postacetabulares mas craneales (las que se encuentran justo detras del
acetabulun estan unidas por spsocessus tranverswkejando un foramen en el medio

(Nuevo)

0 no

1si

177. Vértebras postacetabulag@scessus transversus
(Nuevo)

0 bien desarrolladas inmediatamente a los laterales del cuerpo

1 reducidos y desplazados dorsalmente, a veces unidas con la pelvis estrechamente

178. Lamina 6sea dorsal facies dorsalis synsagnuniendo total o parcialmente Ipscessus
tranversugde las vértebras postacetabulares del sinsacro

(Nuevo)

0 no
1 si, pero caudalmente se va perdiendo esa unién de manera progresiva, haciendo los

foramenes mas grandes

179.Facies dorsalis synsacri, crista spinosa synsaginostosis que forma una lamina axial
continua dorsal, estado
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(Modificado de LZ (912))

0 ausente
1 presente, no sobresale de la pelvis
2 presente, forma una cresta que disminuye su altura caudalmente y su extremo craneal

es cuadrado

180. Ultima vértebra caudal transicionpltocessus spinosuseparada de la crisgpina
synsacricuando presente), a veces presenta una sutura visible

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

181.Synsacruntacies lateralesforamen lateral con recesos a lo largo del sinsacro
(Nuevo) Cada foramen corresponde a una vértebra fusionada.

0 ausente

1 presente

182. Vertebrae caudales synsacri stabjlesctio IVsensu Boas (1934¢xtremitas caudalis
synsacri(el elemento mas caudal incorporadmtpus vertebrae, facies articularis caudalis
forma de la superficie

(LZ (965))

0 céncava o plana

1 convexa

183. Vertebrae caudales liberae, nimero

(Nuevo, modificado de LZ (969)) (Sin contar el pigostilo)

0 dos o tres
1 cuatro o cinco

2 seis o siete
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3 ocho o nueve

184.Vertebrae caudales liberaaparicion derocessus ventralisn las vértebras caudales
(Nuevo)

0 ausente

1 presente

185. Reduccion abrupta geocessus transverses la vértebra pre-pigostilo

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

186.Vertebrae caudales liberaarcus vertebragforamina transversariagnimero
(LZ (977))

0 cero
1 uno a dos
2 tres a cuatro

187.Vertebrae caudales liberaéacies articularis craniali/ caudalis tipo
(Nuevo, ver también LZ (985))

0 anficélica
1 procélica

2 anfiplana

188. Vertebrae caudales liberag¢elementos cranealesprocessus spinosusnclinacion
craneocaudal
(Nuevo, modificado LZ (991))

0 caudal

1 perpendicular (puede presentar algap@neurosis ossague se proyecte de la punta)
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2 craneal

189.Vertebrae caudales liberaprocessus transversus vertebraagulo dorsoventral relativo
a lafacies lateralis corporis
(Nuevo, ver también LZ (999))

0 procesos inclinAndose ventralmente
1 coplanar con el planum transversus

2 procesos inclinandose dorsalmente

190.Pygostyluscrista ventralis(vista lateral), forma del margen
(Nuevo, ver también LZ (1024))

0 convexo
1 recto
2 sigmoideo o parcialmente concavo

191.Pygostylusvista lateralforamen intervertebraleestado
(Nuevo, ver también LZ (1030))

0 ausente

1 presente

192.Pygostylusmargo caudalistuberculum pygostylisensu LZ) ydiscus pygostyliestado y
forma
(Modificado de LZ (1031), MC (60))

Otuberculum pygostyly discusausentelamina pygostylplana con una protuberancia
o cresta

1 conformado de manera variable, tubérculos bilaterales presentes, la extension lateral
es menor que la de los procesos transversos de la ultima vértebra caudal libre

2discus pygostylpresente, lamina transversal redondeada bien desarrollada que iguala

0 excede en extension lateral a los procesos transversos de la Ultima vértebra caudal libre
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193.Pygostyluscuerpo perforado en el extremo caudoventral
(Nuevo, ver también MC (61))

0 no

1si
Costillas

194.Costae completae veraeiimero
(LZ (1047))

0 tres

1 cuatro
2 cinco
3 seis

4 siete
5 ocho

6 nueve 0 mas

195. Costa vertebralisextremitas dorsalis costaguberculum costaelargo relativo al del
capitulum costae
(Modificado de LZ (1049)) Etuberculum costaearticula con elprocessus

transversug el capitulum costaarticula con una fovea mas ventral.

0 obsoleto, duberculumconstituye un angulo mas o menos recto en ese sector

1 presente, truncado, el largo es menos de un cuartapiéhlum generando una
incisura capitulotubercularisnoderadamente profunda y un moderadamente giaarddis
vertebrarterialis

2 presente y alargada, largo aproximadamente la mitad o n@pdelum generando
una incisura capitulotubercularisprofunda y manteniendo upanalis vertebrarterialis

espacioso

196.Costa vertebraliscostilla verdadera mas caudal, largo relativo@#da sternalis
(Nuevo, ver también LZ (1066))
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0 costa vertebraligle la misma longitud o hasta el doble quedsta sternalis
1 costa vertebrali@proximadamente del mismo largo quedata sternalis
2 costa vertebraliglistintivamente mas corta quedasta sternalis

197.Costag(vertebrale¥ incompletae synsacralesumero
(LZ (1083))

0 cero
1 uno
2 dos
3 tres

198. Costillasprocessus uncinatus
(BG (114))

0 alargadas y estrechas
1 amplias y espatuladas

2 amplias y bifurcadas
Esterndn

199.Sternummargen caudal, nimero de incisiones (en total)
(MS (22), ver también M)

0 cuatro (contando las laterales cerradas como IBsodellaria spp.)

1 dos

2 cero

3 condicién de los Diomedeidae y algunos individudglderonecte&n los cuales hay

un par dencisurae medialepoco profundas y unasabeculaesamplias

200.Sternummargen caudal en la parte media

(Nuevo) Ver figura debajo.
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0 incisura

1 bilobados, con un pequefio surco en el medio de los I6bulos
2 en punta

3 recto o curvado siguiendo el margen del esternon

201.Sternumfosa marcada en la porcion craneal de la superficie dorsal

(MS 24) Dorsal = parte interna del esternén

0 ausente
1 presente

202.Sternumcarina en vista craneal, presencia de fenestras, fosas o foramen con o sin recesos
(Nuevo, ver también MS (25), S (124), LZ (1214), (1215)) X= no corresponde,

cuando la carina (en vista craneal) esta aplanada, coSgheniscus magellanicus

0 ausentes

1 fosa presente

2 foramen con recesos presente
3 fenestra presente

4 fosas bilaterales con recesos presente

203.Sternumcarina en vista craneal, presencia de surco a lo largo de su extension dorsoventral

(Nuevo)
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0Ono
1si

2 hay una cresta longitudinal que delimita dos surcos laterales

204.Sternumformay largo craneocaudal relativo al ancho de la superficie dorsaédaim
(Nuevo modificado de S (108), LZ (1099), (1100), (1101))

0 rectangular, cuerpo esternal mas largo que ancho
1 cuerpo esternal mas ancho que largo

2 rectangular alargado, cuerpo esternal dos veces o mas largo que su ancho

205. Sternum posicion del extremo caudal dedarina sternirelativa al extremo caudal del
corpus sterni
(S (109), LZ (1103), (1107), (1205))

0 lacarina sternise extiende caudalmente o cerca del extremo caudal del esternén

1 el extremo caudal de ¢arina sternies craneal al extremo caudal del esterndn

206. Superficie dorsal del esternén
(S (110), M (34), LZ (1108), (1110), MC (72))

0 relativamente suave y sin marcas
1 con numerosos foramenes neumaticos a lo largo de la linea media y los margenes
laterales

2 pocos foramenes craneales y algunos otros presentes hacia los laterales

207.Sternum neumaticidad de las incisuras intercostales
(S (112), LZ (1115))

0 ausente
1 presente, algunos pocos foramenes pequefios

2 presente, muchos foramenes de tamafio considerable

208.Corpus sternimargo costalis sternpila costalis en vista lateral
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(Modificado de LZ (1117), ver también S (113)) Hace referencia a, en vista
lateral (o medial), cbmo se encuentra esa zona: si debajo de la linea del esterndn, invaginada o

evaginada.

0 céncavo, invaginacion dentro @elrpus sterni
1 recto

2 convexo, invaginacion extendida lateralmente

209. Numero de facetas costales en el esternén
(Modificado de LZ (1119), S (114)) El criterio que se sigue aqui es que cada

faceta esté delimitada por una cresta caudal como craneal.

0 cuatro
1 cinco
2 seis

3 siete

4 dos o tres

210. Vista dorsal, margen craneal hacia los laterales despli@ainterna rostricon relacion
al eje axial o mayor daternum
(Nuevo, ver también: S (119), LZ (1142))

0 desde lapina interna rostries un angulo aproximadamente de 45°

1 desde laspina interna rostri es un angulo menor a 45° o aproximadamente
perpendicular

2 la direcciébn no es constante: empieza con un angulo de 45° y luego tiene una
concavidad que hace que el margen mas lateral quede perpendicular

3 la direccion no es constante: empieza con un angulo a 45° y luego tiene una

concavidad, que hace que el margen mas lateral se dirija cranealmente

211.Sternumneumaticidad del surco del coracoiddalyrum internum sternae
(S (117), LZ (1137)) Habrum internum sternaes el labio dorsal.

0 ausente
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1 presente

212.Sternumlargo delprocessus craniolateralis sterni
(Nuevo, ver también S (118), LZ (114pypcessus craniolateralis steras el

proceso que se dirige craneolateralmente.

0 no sobresale del borde

1 sobresale del borde en sentido lateral pero muy poco desarrollado (mas que nada
comparado con lggrocessi caudo-laterales steyni

2 bien desarrollados, robustos

3 se proyectan formando una expansion extremadamente alargada y craneal

213.Sternumsulcus articularis coracoideysirticulacién con el coracoides: espacio libre

(Nuevo) Relacionado a las marcas que deja la articulacién con el coracoides.

0 esternonsulcus articularis coracoideysarticulacion con el coracoides: espacio
caudal libre

1 solo llega la punta méas dorsal gebcessus lateralislel coracoideus llega hasta el
margen mas craneal dalernum dejando una fosa mediana (a veces, queda una fosa craneal
también)

2 ningun segmento dplocessus lateralislel coracoideudlega hasta el margen del

esternon, y la fosa que queda entre el margen el coracoides es amplio y redondeado

214. Esternonlabrum externungventral),sulcus articularis coracoideusilobado, desarrollo
de la carilla mas medial y la mas lateral
(Nuevo, ver también MS (23)) Relacionado a las marcas que deja la articulaciéon

con elcoracoideus

Osulcus articularis coracoideuso bilobado

1 sulcus articularis coracoideubilobado, desarrollo similar de las dos carillas, la
lateral puede tener un surco mas pronunciado y/o ser un poco mas extensa

2 sulcus articularis coracoideusilobado, desarrollo diferencial de las dos carillas, la

mas lateral es mas pequenfa pero el surco estd mas cerrado
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3 sulcus articularis coracoideusilobado, desarrollo diferencial de las dos carillas, la
mas lateral es mas pequefia y presenta un tubérculo proyectado dorsolateralmente en su parte
mas craneal (siendo este "ganchito” la superficie mas lateral de articulacion con el coracoides,

caudalmente ya no hay punto de contacta)

215.Corpus sterni, rostrum sterrgpina externa rostriestado y forma
1XHYR YHU WDPELpPQ /= 6 vental 1 6 &

manubrial spiné

0 ausente u obsoleta, su reduccion comienza medialmente
1 presente, no se extiende mas alla del margen craneal y se ubica a la misma altura que
la spina interna

2 presente, se extiende mas alla del margen craneal y se dirige cranealmente

216. Esterndn, desarrollo mediolateral del extremo craneodorsaspiadeexterna rostri
(Nuevo, ver también S (123))

0 formando una cresta delgada a pobremente expandida

1 expandida y robusta, de forma triangular invertida

2 expandida y robusta, de forma triangular invertida y con la superficie fuertemente
concava

3 expandida y robusta, de forma triangular invertida y con la superficie céncava, su
sector ventral estd comprimido lateromedialmente, y su extremo se proyecta dorsal

4 estilizada y proyectada rostralmente

217. Esterndén, relacion entre los dos extremos mediales de los surcos del coracoides
(Modificado de S (126), ver también W (STN4), LZ (1331))

0 separados

1 contactan en el medio y son continuos

2 se superponen medialmente, de modo que el extremo mas medial del surco del
coracoides izquierdo se encuentra dorsal al extremo mas medial del surco del coracoides

derecho en la cara anterior
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218. Esternon, longitud del margen costal relativo a la longitud del esternén (a lo largo de la
linea media dorsal)
(S (127), LZ (1165))

0 menos de ¥4 (un cuarto) pero mayor a 1/5 (un quinto)

1 entre ¥4 (un cuarto) y 1/2 (medio), aproximadamente 1/3 (un tercio)
2 entre ¥2 (medio) y % (tres cuartos)

3 mayor a % (tres cuartos)

4 muy reducido, menor a 1/5 (un quinto)

219. Esterndn, presencia de un surco debajo de la zona de articulacién con las costillas debido
a que dicho margen esta extendido lateralmente
(S (128), LZ (1173)) Debajo detargo costaligpuede aparecer un surco a lo

largo del margen laterodorsal.¢, Spheniscus magellanigus

0 ausente

1 presente

220.Corpus sternimargen caudal del sternutrgbecula intermedi&incisura caudolateralis
(Nuevo, ver también S (130), LZ (1182)) Los principales procesos que se
dirigen caudalmente son laabeculae lateralescuando aparecen otros procesos adiconales,

corresponden a lagmbeculae intermedig trabeculae mediana

0 ausentes

1 presentes, delimitado medialmente por una incisura poco profunda

2 presentes, delimitado medialmente por una incisura profunda o fenestra

3 las trabéculas son muy largas y angostas, las incisuras (dos de cada lado) son muy

pronunciadas

221.Sternumconvexidad en la unién debrpus sterni la carina sternj en vista lateral
(Nuevo, ver también S (133), LZ (1195), W (STN2))

0 moderadamente convexo

1 practicamente recto
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2 extremadamente convexo, acercandose a un perfil semicircular

222. Esterndnapex carinag grado de proyeccion con respecto a la parte rostraudials
articularis coracoideuy alrostrum sterni
(Nuevo, ver también S (134), M (33), LZ (1198)) X = por ausencia dpda

carinae.

0 més caudal que ambos
1 al mismo nivel que la parte rostral delcus articularis coracoideum
2 aproximadamente al mismo nivel quecsitrum sterni

3 craneal alostrum sterni

223. Esternén, ancho mediolateral del margen ventral de la quilla yilie ¢arinae
(Nuevo, ver también S (136), LZ (1216))

0 igual o con el margen mas angosto
1 margen mas grueso

2 pila carinaemas gruesa

224.Apex carinaengrosamiento

(Nuevo)

0 mediolateralmente comprimido

1 robusto

225.Apex carinavista ventral, forma

(Nuevo)

0 formando ungespina
1 de forma unilobada

2 de forma bilobada o triangular invertida

226.Pila carinae+ apex carinat rostrum sterniforma en vista lateral

(Nuevo)
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0 rostrum sternimas caudal que ehpex carinag margen de lapila carinae
aproximadamente recto

1 de perfil, en forma de "C" abierta: la extension dorsoventral del conjunto de
estructuraspila carinae+ apex carinat rostrum sternj es 2 y 1/2 veces aproximadamente la
profundidad craneocaudal de la concavidad

2 de perfil, en forma de "C" cerrada: la extension dorsoventral del conjunto de
estructurasy(la carinae+ apex carinat+ rostrum sternj es alrededor de 2 veces la profundidad

craneocaudal de la concavidad
Clavicula (Farcula)

227. Clavicula, ancho craneocaudal dexemitas omalis claviculgepicleideunrelativo a
la porcion ventral de la clavicula
(S (139), LZ (1222), (1232))

0 subigual o un poco mas ancha, parabdlica o en forma de U
1 significativamente mas ancha, en chevron o en forma de V

2 muy abierta, en forma de semicirculo

228. Clavicula, elongacién craneocaudal relativgpdmtessus omalis claviculae
(Nuevo, ver también S (141), LZ (1224))

0 corta, las facetas articulares del coracoides y del acromion de la escapula no estan
muy separadas

1 elongadas, las facetas articulares del coracoides y del acromion de la escapula estan
bien separadas

2 las facetas no estan separadas en dos facies distinguibles (la superficie es continua) y
ubicadas en distintos planos

3 las facies no estan separadas en dos facies distinguibles (la superficie es continua) y

estan en un mismo plano

229. Clavicula, surco alargado ventral o fosa en el lado medial del borde verntrakcdssus

omalis claviculae
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(Nuevo, modificado de S (145))

0 ausente
1 presente

230. Claviculasymphysis furculgevista craneal, extension ventral

(Nuevo) Ver figura del caréacter siguiente.

0 ausente

1 presente

231. Claviculasymphysis furculaevista craneal, forma de la terminacién

(Nuevo) Ver figura debajo.

0 unilobado
1 bilobado

232.Extremitas omalis claviculaeecessus pneumaticus caudales
(Nuevo, ver también LZ (1227), S (146), W (FUR1))

0 ausente

1 presente, rudimentario o vestigial, indicado por una depresion poco profurndei con
pneumatici

2 presente, moderadamente desarrollado, bien definido, con forAmenes neuméaticos

3 presente, bien desarrollado, profundo y bien definido, con un foramen profundoo

233.Extremitas sternalis claviculasymphysis claviculaéacies cranialis depresion
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(Nuevo, ver también LZ (1242), S (151))

0 ausente
1 presente, generalmente asociado con la pendiente craneodoagsxdehrinaeen

la junctura sternoclavicularis

234.Extremitas sternalis claviculasymphysis claviculagdorma de la faceta articular con el
sternumen vista articular
(Nuevo, modificado de S (152))

0 simple, angosto, puede presentar una cresta baja en el medio

1 robusto, fosa marcada, caudalmente bilobado

2 alargado, con una proyeccion caudal

3 tubérculo prominente triangular, de borde agudo dorsalmente y redondeados los
laterales

4 liso

235.Claviculag conapophysis furculaeuy larga
(MS 21)

0O no

1si

236. Ancho versus alto maximos delaviculae

(Nuevo)

0 ancho = alto
1 ancho > alto

2 ancho < alto
Escéapula

237. Escépula, extensién craneal relativa del acromion
(S (155), LZ (1245))
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0 corto, no se extiende cranealmente a la faceta articular paraabideus
1 se extiende sobrepasando apenas la faceta articular paraceideus
2 se extiende sobrepasando notablemente la faceta articular gaceldeus

238. Escapula, forma del acromion
(Nuevo, modificado de S (156))

0 no se expande mas alla del margen

1 redondeado y expandido dorsocranealmente

2 ensanchado romo o cuadrado

3 comprimido dorsoventralmente, alargado, digitiforme

239. Escapula, extremo craneal, facies lateral: entre el acromion y eladéetaarticularis
humeralis(area de origen deh. deltoideus majgr
(Nuevo, modificado de LZ (1252), S (158))

0 recto, o0 casi convexo
1 los dos procesos se curvan dandole a esta superficie una fosa o surco amplio

2 muy profundo, los dos procesos se curvan aun mas, quedando semicircular

240. Escapuldacies articularis humeralis
(Nuevo, ver también S (159), LZ (1254))

0 plano o céncavo

1 convexo o en punta

241. Escapula, presencia de tuberosidades en el margen lateral (o latero ventral)
(Nuevo, ver también S (160), LZ (1256))

0 ausente, margen liso
1 presenta una tuberosidad en la mitad craneal
2 presenta dos tuberosidades: una en el medio del cuerpo y otra entre ella y el extremo

craneal
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242. Escapula, cuerpo expandido como una hoja delgada
(S (164), M (31))

0 ausente

1 presente

243. Escépula, forma del extremo caudal
(Nuevo, modificado de S (165), ver también LZ (1264))

0 su ancho disminuye gradualmente
1 su ancho se incrementa gradualmente, excepto en el extremo distal

2 en forma de espatula, se aplana y ensancha
Coracoides

244. Coracoides, curvaturlemena relativa del extremo crangalabelssus acrocoracoideus
con respecto al eje mas largo del coracoides
(S (167), LZ (1268)) Hamulado = en ganckay( Spheniscus magellanicus

0 curvatura leve en sentido lateral
1 curvatura moderada medioventral
2 curvatura ventral extrema generando una forma hamulada en el extremo craneal del

processus acrocoracoideus

245. Coracoides, desarrollo defdaies articularis scapularis
(Nuevo, ver también S (170), MS (19), LZ (1281))

0 plana
1 levemente concava, margenes poco marcados

2 marcadamente cOncava, margenes elevados

246. Coracoides, forma deflcies articularis humeralis
(S (171))
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O circular o débilmente ovalada

1 dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente alargada

247. Coracoides, desarrollo ggbcessus procoracoideus
(Nuevo, modificado de S (173), LZ (1283))

0 reborde agudo que se proyecta ventralmente desde el cuerpo

1 moderadamente desarrollado, se extiende desde la base ventral y gira lateralmente
(puede verse ventralmente)

2 mucho mas desarrolladerminus propriuse extiende medial y/o dorsal al cuerpo,
en algunos se curva mediodorsalmente alrededona®jo medialis corporis

248. Largo maximo de lextremitas sternalis coracoidér punta deprocessus lateralisl
angulus medial)sen relacion con el largo del cuerpo, a lo largo de su dpcies articularis
sternalisala extremitas omalis coracoidei

(Nuevo)

0 igual o menor a un tercio
1 aproximadamente la mitad

2 entre la mitad y el mismo largo

249. Coracoidespramen nervi supracoracoidei
(S (182), M (29), LZ (1286))

0 ausente

1 presente

250. Coracoidegxtremitas sternaligprocessus lateralismuy alargado
(Nuevo, ver también S (184), M (30))

0 no
1 si, pero no tan largo como el resto del cuerpo del coracoides (hasta el "cuello" antes

delprocoracoideum
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2 si, tan largo como el resto del cuerpo hagpacelessus procoracoideus

251. Coracoides, concavidad relativa al borde latergrdelessus lateralis
(Nuevo, ver también S (185), LZ (1308))

0 recto

1 marcadamente céncavo

2 sigmoide, pero mayormente convexo
3 convexo

4 reducido o ausente, sin procesos

252. Coracoidegrocessus lateralisingulo / extremo més craneal

(Nuevo)

0 no en punta, apenas redondeado

1 en punta, sobresale del resto del cuerpo y se extiende cranealmente

2 muy pronunciada, forma una muesca o U con el resto del cuerpo

3 la punta esta muy expandida cranealmente y forma una expansién con borde

cuadrangular

253. Coracoides, desarrollo darum internumy labrum externum
(Nuevo) 1 y 2 pueden ademas estar presentes a distintas alturas a modo de

repisas.

0 sélo se puede distinguirlabrum externum
1 se distinguen los dos, con la misma extensién mediolateral
2 se distinguen los dos,labrum internumes mas corto en extension mediolateral que

el labrum externum

254. Coracoides, extension de ellaisra

(Nuevo)

0 en toda la longitud de é&tremitas sternalis coracoidei
1 restringido al ancho del cuerpo, no se extiende sopreadssus lateralis
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255. Presencia de una fosa profunda exteemitas sternalis coracoiddado dorsal

(Nuevo)

0 ausente o indistinguible
1 presente con una leve concavidad

2 muy desarrollada con recesos y a veces con forAmenes neumaticos

256.Extremitas sternalis coracoideymbrum internumforma

(Nuevo)

O circular u ovalado

1 elongado y delgado, comprimido

257. Coracoides, foramen neumatico asociado confalbies articularis sternalis
inmediatamente junto al borde lateral ldddrum internum
(S (191), LZ (1317))

0 ausente
1 presente

258. Coracoidedacies articularis sternalisforma en vista dorsal o ventral
(Nuevo, modificado de S (197))

O recto
1 méas o menos céncavo
2 fuertemente concavo, formando un arco curvilineo entaeiks articularis sternalis

y el processus lateralidel coracoides

259. Coracoidegxtremitas sternalis coracoidangulus medialisdesarrollo

(Nuevo, ver también LZ (1302)) Aclaracion de nuevo térmsegmentum
medium coracoideum 3*VHIJPHQWR P HGLR,; se¢if@nte Bue DuedalcGniprendido
entre laextremitas omalis claviculagla extremitas sternalis coracoidérer figura debajo).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X 180

0 poco desarrollado, no sobresale del borde medial del coracoides

1 desarrollado, excede el borde medial del coracoides, en punta y proyectado
medialmente (su ancho no es mayor alsggimentum medium coracoidewevo término-)

2 robusto, pero, sin proyecciones mediales o craneales

3 desarrollado, excede el borde medial del coracoides, en punta y proyectado

medialmente (su ancho es mucho mayor akdgimentum medium coracoidgum

260. Coracoidegxtremitas sternalis coracoidempressio m. sternocoracoidelesarrollo

(Nuevo) Presencia de crestas, estrias, surcos, fosas, etc.

0 débilmente marcadas o ausente
1 con algunas crestas o0 una leve depresion
2 bien desarrollado, puede presentar estriacion, una fosa profunda y crestas que lo

delimitan

261. Coracoidessxtremitas sternalis coracoidei, impressio m. sternocoracopiEsicion y
forma
(Nuevo, ver también S (193), (196))

0 limites indistinguibles

1 presente, ovalado, lateral

2 de posicion central

3 de posicién medial: con estriaciones mediolaterales que forman un triangulo isésceles
al extenderse cranealmente en la parte media

4 de posicion central y lateral
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Hlumero

262.0s sesamoideum m. scapulotricipitis
(Nuevo)

0 ausente

1 presente

263. Humero abreviado, largo menor al doble del largo del fémur
(MS (26)) La abreviacién del humero en Sphenisciformes no se considera

homologa a la de Oceanitidae, por lo cual se codifica como un estado distinto.

0O no
1si

2 condicién en Sphenisciformes

264. Hiamerotuberculum dorsalen vista caudal, desarrollo
(Nuevo, ver también MS (27), MC (76), MY)

0 ausente o poco notorio

1 desarrollado en vista dorsal, pero en las vistas craneal y proximal no se distingue
mucho dekaput humeri

2 muy desarrollado en todas sus vistas, se diferencia facilmentapigl humeri

guedando una concavidad entre las dos estructuras

265. Hamerotuberculum ventralevista dorsal, desarrollo

(Nuevo)
0 no expandido
1 poco expandido, no mas alla del limite caudal de la cabeza del humero

2 muy expandido, sobrepasando el nivel caudal de la cabeza del humero

266. Humeroincisura capitis porcion mas distal
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(Nuevo, modificado de MS (28)) Con magnificacion se observa una cresta que
se interpone en el camino deitecisura capitis(en Macronectespor ejemplo, lancisura

capitisno tiene interrupciones, pero @geanitese interrumpe distalmente).

0 sin interrupciones

1 con interrupciones

267. Humero, segunda (dorsfd¥sa pneumotricipitalipor profundidad de lancisura capitis

(Nuevo, ver también MS (29)) Se ve como una pequefia fosa dorsal.

0 ausente
1 pobremente desarrollada
2 se forma una cresta, paralela al eje del humero

3 bien desarrollada, casi igual quédssa pneumotricipitaligentral

268. Humerofossa pneumotricipitalisdesarrollo

(Nuevo)

0 ausente o poco desarrollada
1 moderadamente desarrollada

2 muy desarrollada, ocupa la mitad o mas de la cabeza del humero

269. Humerofossa pneumotricipitalison aberturas neumaticas
(MS (30))

O si

1no

270. Humerocrista deltopectoralisdorsalmente prominente, y expandida dorsalmente en
forma subtriangular
(Nuevo, basado en MS (31))

0 no
1 si
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2 menos triangular, mas redondeada

271. Hamero, en vista craneal, el margen derikta deltopectoralicorre aproximadamente
paralelo al eje axial del humero (esto es sin considerar el margen triangular que puede adquirir
en vista dorsal o ventral)

(Nuevo, modificado de S (208), ver también LZ (1380), B (113))

0 no

1si

272. Hamero, proximalmpressio m. coracobrachialis cranialis
(Nuevo, ver también S (202), W (HUM?7))

0 plano a superficial, cicatriz muscular ovalada, no visiblemente deprimida

1 cicatriz muscular ovalada fuertemente excavada

2 las marcas del musculo estan localizadas més distalmente, con el extremo distal mas
rugoso y con un borde distal en anillo, elevado anterior y distalmente como una tuberosidad (si
bien toda la zona de lepressio coracobrachialigueda virtualmente excavada debido a la

proyeccion de larista deltopectoralis

273. Humero, distafprocessus supracondylaris dorsalis
(Modificado de MS (32))

0 ausente o inconspicuo
1 presente, pobremente desarrollado, formando un tubérculo bajo
2 presente, fuertemente desarrollado, formando un proceso bien definido, dorsalmente

expandido

274. Hamerocrista bicipitalis facies cranealisforma
(Nuevo, ver también S (204), LZ (1405))

0 pobremente convexa o plana
1 muy convexa, redondeado

2 presenta un tubérculo prominente alargado proximodistalmente en el margen
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3 céncava, el margen de la cabeza del humero se extiende fuertemente ventral

275. Humeroprocessus supracondylaris dorsalisrma
(Nuevo, ver también LZ (1467), S (227), M (40))

0 estilizado

1 irregular en todas sus carillas, con un reborde cuadrado (generalmente asociado a un
hueso sesamoideo)

2 presente, pequeiio, excedido dorsalmente @tidemitas distaligugumo torus (=

cresta redondeada)

276. Humero, proximatuberculum m. pectoralis superficialis
1XHYR YHU WDPELpPQ 6 : Par80eep /Y¥HU 2ZEH
ILJX Wépth” 3

0 ausente o poco notorio

1 presente, aplanado

2 presente, mas prominente en el margen
3 presente, termina en punta

4 presente, prominente, desplazado ventralmente

277. Hamero, proximal, craneakilcus transversus

(Nuevo)

0 ausente o pobremente marcado en toda su extension

1 presente, profundo, poco extendido (1/3 -un tercio- del ancho aproximadamente),
restringido a una pequefa fosa ventral, y desde ese punto se extiende dorsalmente menos
profundo

2 presente, extendido, continuo, %2 (la mitad) o mas del ancho

3 presente, extendido a lo ancho, pero se interrumpe en el medio, quedando una fosa

ventral y un surco bien pronunciado dorsal

278. Humerocaput humerdirigido ventralmente
(Nuevo, ver también S (198), M (36))
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0Ono

1 si (condicién de Sphenisciformes)

279. Himeroextremitas proximalis humerorientacion defuberculum ventrale
(Nuevo, ver también LZ (1367))

0 ventral
1 proximal

2 caudal

Figura 3.30.Esquemas del
humero mostrando las distinta
estructuras que pueden apare:
en Procellariiformes, en vistas
(A) craneal, (B-C) caudal y (D-
E) distal. Abreviaturas: CB
crista bicipitalis CD condylus
dorsalis CDP crista
deltopectoralis CH caput
humeri CV condylus ventralis
ED epicondylus dorsalisEV
epicondylus ventralig- fosa
gue se extiende de la IC y de |
FO, FMBfossa musculi
brachialis, FOfossa olecrani
FPfossa pneumotricipitalidC
incisura capitis ICO impressio
coracobrachialis INI incisura
intercondylaris PFprocessus
flexorius PSDprocessus
supracondylaris dorsalisSLT
sulcus ligamentum transversus
SSTsulcus scapulotricipitalis
TD tuberculum dorsaleTPS
tuberculum m. pectoralis
superficialis TSV tuberculum
supracondylare ventral&'Vv
tuberculum ventrale

280. Humero, proximal, caudal: presencia de foramen en la cresfasialgneumotricipitalis

(Nuevo)
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0 ausente

1 presente

281. Humero, distafpssa musculi brachialis
(Nuevo, modificado de MS (33), S (215), ver también LZ (1456), W (HUM16))

0 superficial o pobremente excavada
1 marcada, puede ir de una depresion oval poco hasta profundamente excavada

282. Humero, extremo distal, vista craneal: presencepaendylus ventralis
(Nuevo, modificado de MS (34)) Epicondylus ventralise presenta como un

abultamiento en el margen ventral.

0 ausencia

1 presencia

283. Humero, superficie distal con una fosa que confluye caulells humerotricipitalis
(aunque esté poco marcado), y que se continla sotwadflus dorsalis
(Nuevo, modificado de MS (35))

0 ausente
1 levemente marcado, poco pronunciado sobreralylus dorsalis
2 presente;ondylus dorsalidien excavado por esta fosa

3 fosa muy profunda con recesos

284. Himero, forma de la seccién transversal
(Modificado de S (210), LZ (1439))

0 eliptica, no comprimida
1 subeliptica, craneocaudalmente comprimida
2 extremadamente comprimida craneocaudalmente

3 la parte proximal es circular y luego se comprime craneocaudalmente
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285. Humero, distal caudadulcus musculi scapulotricipitidistinguible delsulcus musculi
humerotricipitis
(Nuevo, ver también S (211), W (HUM12), LZ (1488))

0 si, bien marcados
1no
2 no limitado por surcos

3 si, pero con surcos levemente marcados

286. Humero, distal caudal, crestas que rodeaulals musculi scapulotricipitis sulcus
musculi humerotricipitisdesarrollo relativo

(Nuevo) Terminologia sensu LZ.

0 dorsal = Ventral (igual)
1 dorsal > Ventral (mayor)
2 dorsal < Ventral (menor)

287. Humero, extension distal ggbcessus flexorius
(Nuevo, modificado de S (213), LZ (1476))

0 bajo, no alcanza ni supera el nivel d@tdylus ventralis

1 alcanza el nivel debndylus ventrali® apenas lo sobrepasa

2 se extiende significativamente mas allaaeidylus ventralien sentido caudal y
distal

288. Humerocondylus dorsalisforma de extremo mas proximal

(Nuevo)

0 redondeado
1 en gancho, apunta ventralmente

2 en gancho redondeado, alargado en sentido distodorsal a proximoventral

289. Humero, relacion entre losndylus dorsaliy condylus ventralis
(Nuevo, ver también S (224), B (118))
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0 mismo tamafio y forma
1 condylus dorsalislargado en sentido proximodistebndylus ventrali@largado en

sentido ventrolateral

290. Humero, orientacion en el eje axial déoksa m. brachialien vista craneal
(Nuevo, modificado de S (216): se modificaron las orientaciones
(lateral=dorsal, medial=ventral), ademas faltaba el estado 2 que es lo que sucede en pinglinos).

0 se extiende de proximodorsal a distoventral
1 proximodistal
2 mucho mas inclinado y pequefio, si bien puede distinguirse un eje proximodorsal a

distoventral

291. Himerofossa olecraniforma en vista distal
(Modificado de LZ (1482), ver también S (218), W (HUM1))

0 ausente o apenas desarrollada
1 superficial
2 presente, muy profunda y bien delimitada

3 fosa circular extremadamente profunda y borde anillado

292. Himero, neumaticidad deféssa olecrani
(Modificado de S (219), W (HUM3), LZ (1485), S (225), LZ (1459))

0 ausente o con foramenes neumaticos extremadamente pequefios distribuidos en la
superficie

1 neumatica con uno o mas foramenes en la pared lateral, socavando el borde medial
del sulcus tendinis m. scapulotricipitalis

2 extendamente neumatica, sobre todo la pared proximal

293. Extremo distal del hiumero fuertemente aplanado y ventralmente protruyemsigdcilos
scapulotricipitalisy humerotricipitalisforman dos surcos profundos y se desplazan hacia el

margen ventral del hueso
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(S (220), M (37))

0 no
1si

294. Hamero, forma deliberculum supracondylare ventrada vista ventral
(Nuevo, ver también S (221), W (HUM17))

0 relativamente plano

1 redondeado

2 bajo y alargado proximodistalmente

3 la mitad distal del tubérculo es distintivamente cdncavo, dandole un aspecto triangular
y en punta en vista medial (ventral)

4 muy pronunciado, en punta, descendiendo distalmente

295. Humero, desarrollo depicondylus dorsalis
(Nuevo, ver también S (226), LZ (1461)) Ver figura.

0 débil o relativamente plano dorsalmente
1 en forma de tubérculo

2 no distinguible dgbrocesus supracondylaris dorsalis

296. Humero, distal y caudal apicondylus ventralispresencia de uno o dos foramenes
pequefios pero profundos

(Nuevo)

0 ausente

1 presente
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297. Humero, distal @picondylus dorsaljgpresencia de fosas

(Nuevo)

0 ausentes

1 una fosa circular pequefia en el lado dorsal

2 presentes, dos fosas con el mismo desarrollo, una sepieaidylus dorsalig otra
mas caudal

3 presente, tres en total: dos caudales y una craneal

4 presente, dos fosas de igual desarrollo caudadgécaindylus dorsalis

298. HUmero, distal, vista dorsal: desarrollo de una cresta

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

299. Hamero, largo total relativo al de la ulna y/o radio
(Nuevo, ver también LZ (1344))

0 entre ¥ (tres cuartos) y del mismo largo
1 entre Y2 (la mitad) y % (tres cuartos)

2 entre ¥ (un cuarto) y ¥2 y (medio)

300. Humero, en ehargo caudalishay una la cresta que separariata deltoides pectoidea
de la diafisis, forma de la cresta

(Nuevo)

0 no pronunciada
1 pronunciada
2 proximalmente aplanada y elongada en sentido proximodistal

3 proximalmente presenta un tubérculo triangular
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Ulna y Radio

301. Ulna/Radio, compresion craneocaudal pronunciada resultando en una forma sub-laminada
(S (229), M (41), ver también LZ (1516), (1544), MC (83))

0 ausente

1 presente

302. Ulnapapillae remigales caudales dorsales
(Nuevo, modificado de S (230), LZ (1521))

0 ausente o presente como pequefias impresiones
1 presentes como tuberosidades prominentes
2 presentes como pequefias concavidades marcadas

3 presentes pero no muy prominentes (se sienten al tacto)

303.Extremitas proximalis ulnadado craneal de lianpressio brachialis
(Nuevo, modificado de LZ (1502), ver también S (232), W (ULN1))

0 plana o poco marcada, queda una fosa proximal pero no es una impresion alargada

1 céncavacrista brachialiselevada

304. Ulna, foramenes neuméticos en el extremo proximalidglassio m. brachialis
(S (233), W (ULN2), LZ (1503))

0 ausente

1 presente, al menos como pori

305. Extremitas distalis ulngduberculum carpalefacies craniodorsalisfossa pneumatica
y/o pori pneumatici estado
(Nuevo, ver también LZ (1535), S (235), W (ULN4))

0 ausente
1 presente
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306. Ulna, desarrollo de iacisura radialis
(Nuevo, ver también S (243), (234), LZ (1524), W (ULN3), LZ (1505))

0 presente, superficial
1 presente, fuertemente incisa

2 ausente, region homéloga cranealmente convexa

307. Ulna, proximal, desarrollo dglilcus tendineus proximalis

(Modificado de S (238), W (ULN?7), ver también LZ (1512), B (119), SC (86))
Sulcus tendineus veces comimcisura tendineusn. flexor carpi ulnariso depresion humero-
ulnar. Sulcus tendineus proximaksnuevo término para diferenciar el que esta proximal. Es

un surco que corta o no el olécranon.

0 indistinguible

1 sulcus tendineusiuy excavado

308. Ulna, proximaltuberculum cristaen el borde caudal dedaista intercotylaris forma
(Nuevo, modificado de S (242), B (88), ver también LZ (1498)) Hace referencia

la forma de larista intercotylaris
0 ausente
1 presente como una cresta redondeada

2 presente, puntiagudo

309. Ulna, neumaticidad asociada alzsura radialis
(Modificado de S (244), LZ (1507), (1508))

0 ausente, o poros muy diminutos

1 presente, foramenes neumaticos grandes

310. Ulna, forma de lempressio ligamenti collateralis ventralis
(Modificado de S (245), LZ (1514), B (65)) Ver figura debajo.
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0 esférica a ovalada

1 alargada en direccion proximodistal, pero oblicuo

2 alargada en direccion proximodistal, pero paralelo al eje mayor de la ulna
3 elongado, sobrepasa el nivel de las cotilas

311. Ulna, forma delberculum carpale
(Nuevo, ver también S (236), W (ULN5), LZ (1533), (1536)) Ver figura.

0 borde proximal inclinado, borde ventrodistal en angulo recto (0 un poco menos) con
respecto al eje de la ulna (margen distal en angulo recto con el eje de la ulna)

1 borde proximal inclinado, ventrodistal, se extiende proximalmente desde la base
distal, con una punta en forma de lengtieta (margen distal curvo)

2 borde proximal inclinado, borde ventrodistal concavo distalmente, terminando en un
punto proyectado distalmente (margen distal céncavo y proyectado distalmente)

3 bordes proximales y distales subparalelos, morfologia cuadrangular (margen distal y
proximal paralelos, el tubérculo tiene forma recta)

4 borde proximal en pendiente, extremo ventral cuadrado, parte distal convexa

312. Ulna, forma general del hueso
(S (239), B (59), ver también LZ (1490), (1519))

0 poco a cranealmente muy arqueado, sobre todo en el extremo proximal

1 proximodistalmente alargado y recto
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313. Ulna, cresta sublaminada prominente, dorsoventralmente comprimida, que se extiende
distalmente desde el borde craneodorsapaeessus cotylaris dorsalis
(S (240), LZ (1493)) Es una cresta muy marcada en el margen.

0 ausente

1 presente

314. Ulnasulcus intercondylariy condylus ventralibien definidos
(Modificado de S (241), B (158ulcus intercondylariy condylus ventralis
sensuEricson (1997:458).

0 ausente

1 presente

315. Extremitas distalis ulngetrochlea carpalis condylus dorsalis ulngdabrum condyli
dorsalis(cresta en medialuna), extension terminal
(Modificado de S (247), LZ (1528))

0 ausente o muy poco marcada (no hay extension -ni dorsal ni distal- mas alla del
condilo)

1 se extiende mas alla del condilo distalmente, pero no dorsalmente

2 presenteapex(terminug del condylus dorsaliextendido, puntiaguda, y extendido

dorsalmente

316. Ulna, extensiones proximodistales relativas de los condilos distales
(Modificado de S (248), LZ (1530), B (74))

0 céndilos subiguales en extension distal
1 condylus dorsalisignificativamente mas proximal queceindylus ventralis

2 condylus dorsalisnas extendido distalmente queehdylus ventralis

317. Ulna, distal, dorsahcisura tendinous distalis
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(Nuevo)Incisura tendinous distalis nuevo término para diferenciarlo de la
incisura tendinous proximaliEEn muchos se forma una fosa y un tubérculo mas o menos

desarrollado que puede cerrar el surco (ver figura debajo).

0 ausente
1 presente, con una fosa y un pequefio tubérculo
2 presente, con un surco pronunciado y un tubérculo muy desarrollado

3 presente, con un surco moderado y sin tubérculo

318. Ulna, forAmenes neumaticos caudoventrallebaim del condyli dorsalig proximales
al sulcus intercondylaris
(Modificado de S (249))

0 ausentes, 0 pequelnyi

1 presentes

319. Ulna, extremo distal con una marcddgaressio radialis

(Nuevo)

0 no

1si

320. Ulna, extremo proximal modificado de manera tal qogdéa intercotylarisy las cotilas
estan dirigidas ventralmente y adquieren el mismo desarrollo formando tres picos. El radio se
aloja en la fosa que se forma debajo de ellos.

(Nuevo) Laimpressio brachialisy la incisura radialis quedan fusionadas y

alojan al radio.
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0Ono

1si

321. Ulna, proximal, fosa pequefia y profunda ubicada entre el olécranoprgcessus
cotylaris dorsalis que limita con una repisa que sobresale bruscamente en la superficie caudal
del himero

(Modificado de MS (37))

0 no
1 si, moderadamente profunda

2 si, muy profunda

322. Ulna, distal, ventral, proximal abndylus ventralis ulna@resenta un tubérculo que
apunta ventralmente

(Nuevo)

0O no

1si

323.Radius extremitas proximalis radifacies ventralistuberculum bicipitale radjiestado y
forma
(Nuevo, ver también LZ (1540), S (252), B (33))

0 ausente
1 presente, pero poco desarrollado (pudiendo no ser el tubérculo méas desarrollado, ver
caracter que sigue)

2 presente, siendo el tubérculo mas desarrollado

324.Radius tubérculo robusto en el radio proximal, caudodorgakadrculum bicipitalis radii
(Modificado de S (253)) Bluberculum bicipitalis radiino es tan proximal y

estd menos desarrollado que el aqui descripto (ver figura debajo).

0 ausente, puede formar una cresta que se proyecta diedsga@lilum bicipitalis radii
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1 presente

325.Radius desarrollo de una tuberosidad dorsal en el extremo proximal, en el lado opuesto

al tuberculum bicipitalis
(Nuevo, ver también S (255))

0 ausente
1 presente y bajo
2 presente y muy prominente

326.Radius forma deltuberculum aponeurosis ventralis
(Modificado de S (258), LZ (1555)) Ver figura del caracter. Es un tubérculo

robusto en el radio proximal, caudodorsaialerculum bicipitalis radii.

0 alargado proximodistalmente en forma de cresta prominente redondeada (=

SYHUWLFDO®
HORQJDGR GRUVRYHQWUDOPHQWH SKRUL]RQWDOPH(

2 en forma de clavija, prominente y extendida caudalmente

3 formando un tubérculo relativamente robusto, localizado distalmente

Huesos metacarpales

327.0ssa metacarpaliggrado de fusion y extension proximodistal@&imetacarpale alulare

U]
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(Nuevo, ver también LZ (1580), (1749), (1751), S (2% metacarpale
alulare = metacarpal | 0s metacarpale majusos metacarpale secundasnetacarpal I} os
metacarpale minus os metacarpale tertius metacarpal Ill La zona de anquilosis de los
extremos proximales y distales de los metacarpales mayor y menor se denomina como

symphysis intermetacarpalis proximajiglistalis (Baumel et al. 1993).

0 presente, alargado extendiéndose méas proximodistalmente gsg@mfaysis
intermetacarpalis proximalis

1 presente, pero truncado, se extiende cranealmente pero no mas proximodistalmente
gue lasymphysis intermetacarpalis proximalis

2 presente, vestigial, pequefio y sinostético cais ehetacarpale majus

3 ausente

4 como el 1, pero modificado en un espolén que se dirige cranealmente

328.0s metacarpale maju$l) y spatium intermetacarpalasociado, estado
(Nuevo, ver también LZ (1581), S (273)) | metacarpale alulargll =

metacarpale majydll = metacarpale minus

0 distinguible del 1'y del 11l estructuralmengpatium intermetacarpalemplio
11 (si esta presente), Il y Il se fusionan sincondréticamspégium intermetacarpale
muy estrecho

2 fusion mayor entre I, Il y liIgpatium intermetacarpalebsoleto o ausente

329. Carpometacarpos metacarpale minugrado de arqueamiento
(Nuevo, ver también MC (85))

0 nulo, el Il y Il son paralelos, es recto
1 el ll'y lll no son paralelos y el lll presenta un arqueamiento leve

2 el ll'y lll no son paralelos y el lll presenta un arqueamiento pronunciado

330.0s metacarpale miny#ll), corpus metacarpaldorma
(Nuevo, ver también LZ (1590), S (274))

0 (sub) cilindrico
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1 (sub) laminar, plano, parte proximal mas aplanada, pero sin formar surco
2 de poco a moderadamente concavo proximalmente

3 mas céncavo, formando proximalmente un surco

331.0ssa metacarpaligextension distal relativa de logetacarpales maju@l) y minus(lll)
(S (275), LZ (1591))

0 Iligual o mas largo que el lll

1 Il mas corto que el lll

332. Carpometacarpo, presencigpgecessus intermetacarpalis
(Nuevo)

0 presente

1 ausente

333.0Ossa metacarpaligextension proximodistal dsulcus tendineuen la superficie dorsal
delmetacarpal majus (II)
(S (276), LZ (1603))Sulcus tendineus veces comaulci tendinorum m.

extensor longus digiti maj@iy extensor digitorum communén la bibliografia.

Osulcus tendineususente
1 sulcus tendineulimitado a la mitad distal del Il (o continGa muy tenue)
2 sulcus tendineuse extiende a lo largo del 1l

334.0ssa metacarpalidargo delmetacarpale alulardl) versus su digitadfgitus alularig
(Nuevo, ver también S (277), LZ (1619))

0 os metacarpale alulare digitus alularis(menor)
1 os metacarpale alulare digitus alularis(igual)

2 fusionado como espoldén

335.Carpometarcarpusprocessus extensoriygprocessus alularisamaro
(Nuevo)
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0 ausente o indistinguible

1 de igual tamafo

2 processus extensorigsprocessus alularigmayor)
3 processus extensorigsprocessus alularigmenor)

4 muy modificado por espolén

336.Carpometarcarpugprocessus extensoriu®rma

(Nuevo)

0 redondeado, sin extensién predominante en ningun sentido
1 proyectado cranealmente
2 extendido proximocranealmente

3 muy modificado por espolén

337.Carpometarcarpugprocessus extensoriysalularis, curva entre ambos

(Nuevo)

0 ausente, sigue el borde gebcessus extensorius
1 marcada

2 muy marcada y pequeffadgcessus alularisnuy reducido)

338.Carpometarcarpudossa supratrochlearjSorma y posiciéon

(Nuevo)

0 indistinguible

1 localizada cerca de la troclea, pero superficial
2 proximocraneal, mas o menos profunda

3 proximocraneal, profunda

4 foramina y recesos en esa region

339.Carpometarcarpusdorsalmente la troclea esta rodeada por una cresta irregulariges la
dorsalis trochleari} que caudalmente forma una muesca y un tubérculo

(Nuevo)
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0 muesca Yy tubérculo ausentes
1 muesca presente, tubérculo ausente
2 muesca Yy tubérculo desarrollados

3 tubérculo prominente, muesca indistinguible

340.Carpometarcarpugima ventralis presencia de muesca y tubérculo
(Nuevo)

0 muesca Yy tubérculo ausentes
1 muesca presente, tubérculo ausente

2 muesca Y tubérculo desarrollados

341. Ossa metacarpaliaextension caudal relativa de lama dorsalis trochlearisy rima
ventralis trochlearigen el borde caudal de la tréclea

(Nuevo, ver también S (278), LZ (1626)) iima dorsalis trochleariy larima
ventralis trochlearis(sensu LZ) corresponden a los anillos ventral y dorsal deodalea

carpalisrespectivamente.

0 los extremos caudal y craneal de annimage estan al mismo nivel aproximadamente

1 el extremo caudal de tama ventralis trochlearisestd un poco mas desplazado
caudalmente que kma dorsalis trochlearis

2 larima ventralis trochlearisestd mucho méas desplazada caudalmente qumda

dorsalis trochlearis

342.0ssa metacarpaliaforamen neumatico en fassa infratrochlearis ventralide la cara
ventral del carpometacarpo proximal
(Nuevo, ver también S (279), LZ (1640), W (CMC4))

0 ausente
1 presentepori dispersos

2 presente, foramenes grandes

343.Carpometarcarpus, fossa infratrochlegresstado
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(Nuevo)

0 ausente o superficial
1 marcada, quedando cranealmente una cresta, en la que a veces se encuentra el

processus pisiformes

344.0ssa metacarpaliadesarrollo de lfovea carpalis caudali@es comun que aparezcan dos
foveae una proximal aprocessus intermetacarpalysotra distal)

(Nuevo, ver también S (280), LZ (1644), W (CMC2Bjyyea= fosa redonda
con bordes en forma de copa. De las dos foveas, una corresporioeca learpalis caudalis
gue se distingue por estar encima plglcessus intermetacarpalila otra, mas distal a este

proceso, es innominada.

0 superficial a moderadamente profunda

1 ovalada y marcadamente profunda

345.Carpometacarpus, processus pisiformis
(Nuevo, ver también MS (38))

0 muy bajo, sin proyeccion ventral prominente
1 bien desarrollado, proyectado ventrocranealmente

2 morfologia propia de los Sphenisciformes (proceso indistinguible)

346.0ssa metacarpalidforamenes neumaticos erfdaea carpalis caudalis
(Modificado de S (281), LZ (1646), ver también W (CMC1))

0 ausente
1 presentepri pequefos)

2 forAmenes grandes con recesos

347.0ssa metacarpaliadesarrollo de |fovea carpalis cranialis
(Nuevo, ver también S (282), LZ (1647), SC (90), W (CMCB6)) fosa pequeiia y
circular ubicada entre las trocleas.
0 indistinta a poco excavada
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1 profunda y bien excavada, fosa ventralmente concava

348. Ossa metacarpaliaforamenes neuméticos en flavea carpalis cranialis(o regién
homodloga)
(Nuevo, modificado de S (283), LZ (1648), ver también W (CMC5))

0 ausente
1 presente, foramenes pequefios 0 poros

2 presente, foramenes bien distintivos

349.0ssa metacarpaliforamenes neumaticos ersignostosis metacarpalis distalis
(Nuevo, ver también S (285), W (CMC10))

0 ausente
1 presente, comuoori

2 presente, como foramenes

350.Carpometarcarpuslargo comparado con el fémur
(Nuevo, ver también MS (39))

0 carpometarcarpo < fémur (menor)
1 carpometarcarpo = fémur (aproximadamente igual)

2 carpometarcarpo > fémur (mayor)
351. Carpometarcarpus vista distal, presencia dsulcus interosseugjue se extiende
proximalmente a lo largo de $ggmphysis metacarpalis distatgs! Il y Il
(Nuevo)
0 ausente
1 presente, rebordes poco marcados

2 presente, rebordes bien marcados

Falanges de la mano
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352.Phalanges digiti (alularis, primug manus nimero y forma
(Nuevo, ver también LZ (1677), S (286))

0 una, del mismo ancho d®rpometacarpale minus

1 dos, reducida

2 cero en el adulto, por fusidna@rpometacarpale majug¢falange digital reducida en
juveniles y pichones)

3 dos

353.Phalanges digiti l((majus, secundiisnanus nimero
(Nuevo, ver también LZ (1678))

0 dos

1 uno

354.Phalanges digiti minufll, tertius), nimero
(Nuevo, ver también LZ (1679))

O uno

1 cero

355.Manus neumaticidad asociada a las falanges de la mano
(S (287), LZ (1682), (1730))

0 ausente

1 presente

356.Manus grado de compresion dorsoventral de la falange proximal del digito I
(Nuevo, modificado de LZ (1707), ver también S (289))

0 subcilindrico a subtriangular
1 dorsoventralmente comprimido, retiengila cranialis

2 dorsoventralmente comprimido y craneocaudalmente expandigdastnanialis
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357. Manusphalanx proximalis digiti ll(majus, secundyidacies articularis metacarpaljs
bilobacion dorsoventral (vista proximal) comprendiendadgyla ventralisy el tuberculum
dorsalis tendinigsensu LZ), estado

(Nuevo ver también LZ (1711), S (290))

0 ausente, superficie articular con el carpometacarpo Il con una faceta simple

1 presente, dos I6bulos bien definidos por crestas y/o depresiones

358. Manus desarrollo y forma del tubérculo caudodistal en el extremo distal del II-1 (=
processus internus indigisensu Smith 2010)
(Nuevo, ver también S (291), LZ (1722))

0 ausente

1 presente, tubérculo pequefio, no se extiende mas alla del extremo articular distal del
-1

2 presente, tubérculo alargado, en forma de cresta diagonal, o de quilla, se extiende

significativamente distalmente o caudodistalmente desde el margen caudal del 1I-1

359.Manus margen caudal del II-1, parte distal, curvatura
(Nuevo, ver también S (292))

0 recto 0 poco convexo, sigue con la misma direccion del resto del margen

1 convexo, pero antes de llegapaicessus internus indicge hace concavo

360.Manus desarrollo de una tuberosidad en el borde caudal del 1lI-1
(Nuevo, ver también S (295), LZ (1729))

0 ausente a débilmente desarrollado
1 presente, desarrollado como una expansién caudal aplanada

2 robusto, caudalmente expandido, con una punta en gancho

361.Manus falange | comparada con falange II-2 (segunda falange del carpometacarpo 1)

(Nuevo)
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0 falange | menor o igual a 1/2 (un medio) de la falange 1lI-2
1 falange | mayor a 1/2 (un medio) de la falange 11-2, hasta 3/4 (tres cuartos)

2 falange | igual a falange 11-2

362. Falange lI-1, largo con respecto al carpometacarpo

(Nuevo)

0 carpometacarpo apenas mas largo que la falange I1-1
1 carpometacarpo menor a dos veces la falange 1l-1 (sin considerar el tubérculo distal)

2 carpometacarpo igual o dos veces la falange II-1 (sin considerar el tubérculo distal)
Pelvis

363. Pelvis, neumaticidad asociada la cara caudomedial (contra-articular) del antitrocanter
(S (297), LZ (1777))

0 ausente

1 presente

364. Pelvis, concavidad relativa por debajo decrigta dorsolateralis illi (=concavitas
infracristalis sensu Smith 2010)
(Nuevo, ver también S (299), LZ (1782))

0 obsoleta
1 moderada

2 bien desarrollada

365. Pelvisforamen ilioischiadicumextension craneocaudal enclancavitas infracristalis
estado
(Nuevo, ver también LZ (1790), S (300)) t@ncavitas infracristalise refiere

a la concavidad debajo de la cresta.

0 ocupa entre un medio y dos tercios
1 ocupa hasta la mitad
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2 ocupa entre un medio y un tercio

366. Pelvisfossa renalien la superficie ventral
(Modificado de S (301), LZ (1793))

0 ausente o poco marcada, el espacio que queda entre las vértebras y la pelvis es muy
corto

1 presente, bien desarrollada como una fosa paralela al eje del cuerpo y a veces
subdividida

367. Pelvis, division de lfossa renalienpars ischiadica(craneal) ypars pudendgcaudal)
mediante procesos costales de las vértebras sinsacralassyalaliaca intermedia

(Nuevo, ver también S (302), LZ (1794)) La separacion enparfaischiadica
y lapars pudenda&sta dada por una cresta que cruza todo el hueso (no solo por las proyecciones

costales cortas de cada vértebra)

0 ausente, fosa Unica craneocaudalmente continua

1 presente

368. Pelvis, niumero de procesos costales de las vértebras sinsacrales que participan en la
division de lafossa renalicuando la division esta presente)
(S (303)

0 multiple (al menos tres), siendo el proceso costal mas anterior el mas ventral, y los
procesos posteriores menos inclinados ventralmente
1 un solo proceso costal (o dos con una separaciéon estrecha) dispuesto bien ventral y

dividuendo lafossa renalis

369. Pelvis, amplia fosa o foramenes y neumaticidad asociada con la parte crantesde la
renalis, pars pudenddo region homéloga)
(S (304), LZ (1798))

0 ausente
1 presente
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370. Pelvisfossa renalisrecessus caudalis fosséerecessus iliacussensu Baumel 1979)
(S (305), LZ (1799))

0 ausente

1 presente

371. Pelvisprocesses margines caudaltesarrollo
(Nuevo, ver también S (307), S (320), LZ (1868), (1892), (1914))

0 ausentes o indistinguibles
1 presentes y extendidos caudalmente, desarrollo memacaksus terminalis ischii
2 presentes y extendidos caudalmente, desarrollo igual o mayocessus terminalis

ischii

372. Pelvisprocesses margines caudals presentes), direccion
(Nuevo, ver también S (321), LZ (1869), (1872))

0 caudales
1 caudolaterales

2 caudomediales

373. Pelvistuberculum preacetabulayéorma y desarrollo
(LZ (1810), S (308), MC (93))

0 ausente u obsoleto
1 tubérculo pequeftgrus, o area rugosa
2 proceso alargado, ventralahrgo dorsalis acetabulae

374. Pelvis, ancho interacetabular tomado al nivel de los puntos maximosptedessus
antitrochantericusrelativo al largo sinsacral (sélo sinsacro, sin contar las proyecciones de la
pelvis)

(Nuevo, modificado de S (316), LZ (1845))
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0 mayor a ¥ (un medio)

1 entre 1/2 (un medio) y 1/3 (un tercio)

2 aproximadamente entre 1/4 (un cuarto) y 1/5 (un quinto)
3 aproximadamente 1/6 (un sexto)

375. Largo total pelvis versus largo fémur

(Nuevo)

0 el largo total de la pelvis supera dos fémures

1 el largo total de la pelvis es aproximadamente igual a dos fémures
2 el largo total de la pelvis es mucho menos de dos fémures

3 largo de la pelvis aproximadamente igual al del fémur

376. Pelvis, posicion dekrtex craniolateralis ilirelativo al antitrocanter
(S (318), LZ (1864))

0 caudodorsal

1 dorsal

377. Pelvis, morfologia delertex craniolateralien lacrista iliaca dorsolateralis(= crista
dorsolateralis ilii, sensu Baumel et al. 1993)
(Modificado de S (319), LZ (1862), (1865), (1884)) Es un tubérculo dorsal al

antitrocanter.

0 extremo bajo y redondeado (apenas diferenciado)
1 tubérculo elevado entrtex craniolateralis
2 vertex craniolateralisevertido lateralmente y elevado dorsalmente en forma de

lenglieta

378. Pelvis, margen craneal deféaies dorsalisdel preacetabular ilia multilobatg= ala
preacetabulares il)i
(Nuevo, modificado de S (310), LZ (1820))

0 ausente

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X210

1 presente, a veces como irregularidades a ambos lados

379. Pelvis, orientacitala preacetabulares ilirelativo al plano transverso del sinsacro
(Modificado de S (312), LZ (1823)) Esta parte corresponde a los procesos

preacetabulares diiium.

0 oblicua, margen dorsal delim localizado dorsal al margen lateral
1 subhorizontal, margen dorsal dieim localizado apenas dorsal al margen lateral

2 convexo, desciende lateralmente en angulo recto y forma una meseta horizontal

380. Pelvis, curvatura del borde cranealalalpreacetabulare ilii
(Nuevo, modificado de S (313), LZ (1825))

0 recto
1 convexo cranealmente (a veces con lobulaciones bajas)
2 con indentaciones

3 coéncavo

381. Pelvis, expansion lateral del extremo craneal adel preacetabulare ilii con un
angostamiento craneal atetabulum
(Nuevo, modificado de S (314), LZ (1828))

0 ausente, no hay expansiones
1 presente, se expande hacia los laterales

382. Pelvis, largo craneocaudal di preacetabulare ilirelativo alala postacetabular ilii
(Modificado de S (324), LZ (1890)Ala postacetabular ilii= proceso
postacetabular, es aquello que va desdeethbulunhasta laspina dorsolateralis ilii 0 hasta

el processus marginis caudaljsuando no se desaarrodipina dorsolateralis ili)
0 aproximadamente subigual

1 ala preacetabulare ilisignificativamente mas corta

2 ala preacetabulare ilisignificativamente mas larga
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383. Pelvisforamen ilioischiadicuntaudalmente cerrado
(Modificado de MC (94))

0 no

1si

384. Pelvisfenestra isquiopubica spatio ischiopubico
(Nuevo, ver también S (333), LZ (1952), (1956))

0 no se forma porque @&bex pubisio contacta ni esta fusionadgabcessus terminalis
ischii

1 se forma por articulacion del pubis coprlcessus terminalis ischii

2 se forma por fusion del pubis conpvbcessus terminalis ischjcon o sin sutura).

En especimenes longevos puede desaparecer la sutura (subkdearectef

385. Pelvis, robustez dptocessus terminalis ischii

(Nuevo)

0 del mismo ancho que stapus pubign su segmento mas distal
1l entre 1y 2 (unoy dos)stapus pubis
2 doble del ancho dorsoventral debpus pubis

3 mas del doble dstapus pubis

386.Ischium orientacion del extremo caudal dgthium
(Modificado de S (325), LZ (1899), (1904), (1923))

0 caudal o caudoventral
1 curvatura ventral significativa, comenzando cerca del punto medio y particularmente

en el final terminal

387. Pubis, tubérculo visible que se proyecta dorsalmente, asocfadana¢n obturatum
(S (329), LZ (1930))

0 ausente (puede estar ausente por fusion)
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1 presente
2 esta zona estad muy fusionada, no se pueden distinguir procesos porgue es una pared

6sea maciza

388.1schium tubérculo visible que se proyecta ventralmente, asociddcaahen obturatum

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

389. Pubis, expansion dorsoventral relativa del extremo termiaglexpubiy
(Nuevo, ver también S (330), (331), LZ (1932), (1940))

0 poca o0 ninguna expansion

1 expansion visible generando un extremo terminal espatulado
Fémur

390. Fémur, orientacion de la cabeza femoral con respecto al eje proximodistal del fémur
(S (334), LZ (1968))

0 en angulo recto (90°) o cercano (noventa grados)

1 en angulo significativamente mayor que 90° (noventa grados)

391. Fémur, orientacion deflavea ligamenti capitisle la cabeza femoral
(S (335), W (FEMb))

0 la févea se orietnta proximomedialte
1 la fovea se orietnta préximalente

2 fovea ausente o indisstinguible

392. Fémur, compresion craneocaudal relativardehanter femoris
(S (336), LZ (1967))
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0 poco a naddrochanter femoriglistintivamente mas ancho craneocaudalmente que
el caput femoris

1 prominentetrochanter femorisubigual ataput femoris

393. Fémur, superficie lateral debchanter femorisexcavacion
(Nuevo, modificado de S (338))

0 ausente, redondeado y liso
1 presente, aplanado

2 presente, fuertemente excavado

394. Fémur, posicion relativa proximodistal de la insercionndebbturator medialien el
margen lateral detochanter femoris

(Modificado de S (339), W (FEM2)) 0 es cuando la linea del trocanter no
presenta interrupciones, y 1 cuando esta interrumpidabturador lateral= externo, m.

obturador = interno.

0 distal, no se extiende sobre el borde proximatrdehanter femoris
1 proximal, se extiende sobre el borde proximaltaelhanter femorisotorgandole

margen lateral défochanter femorisin contorno irregular en vista proximal

395. Extremitas proximalis femoriscollum femoris facies articularis antitrochanterica
margen
(LZ (1975), S (341))

0 jugum lineal, variablemente discernible, definido principalmente paolecavitas
marginis distalis
1 prominente, cristula a menudo subrectangular, extendiéndose mas alfadiesla

caudalis

396. Fémur, prominencia proximal relativa detista trochantericus
(Modificado de S (342), LZ (1978), (1997))

0 alta, se extiende sobrepasando la extension de la cabeza femoral
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1 baja, subigual o no se extiende sobrepasando la cabeza femoral

2 lacrista trochanterisse extiende proximocranealmente notablemente

397. Fémur, proximal, facies craneal, presencia de cresta lateral

(Nuevo)

0 ausente
1 presente, cresta baja redondeada

2 presente, cresta prominente

398. Fémur, convexidad craneal de la diafisis femoral en vista lateral
(S (343), LZ (2000))

0 recto, 0 apenas convexo

1 significativamente arqueado y convexo cranealmente

399. Fémur, concavidad relativa del borde medial de la diafisis femoral en vista caudal
(S (347), W (FEM®)) Sin contar la cabeza del fémur.

0 borde medial recto

1 borde medial claramente céncavo en vista caudal

400. Fémur, desarrollo detiachlea fibularisen elcondylus lateraliglel fémur distal
(S 348)

0 hien definido

1 pobremente definido, casi ausente

401. Fémur, ancho mediolateral dértchlea fibularisen elcondylus lateralien comparacion
con elcondylus medialis
(S (349), LZ (2017), ver también W (FEM1)) En ocasiones, la parte mas ancha

delcondylus medialisorresponde a la porcion proximal.

0 subigual al ancho debndylus medialis

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X a1

1 mas ancho que el d@ndylus medialis

402. Fémur, vista distal, ancho craneocaudal deotzhlea fibularis(sin la extension de la
crista tibiofibularig) versus ancho craneocaudal dehdylus medialis

(Nuevo)

0 subiguales

1 mucho mayor

403. Fémursulcus patellarisprofundidad y desarrollo de los bordes medial y lateral
(Nuevo, modificado de S (353), ver también LZ (2041))

0 surco poco pronunciado, rebordes poco marcados

1 surco profundo, con rebordes afilados

2 sin surco, area plana

3 surco extremadamente profundo, rebordes formando crestas prominesiués)sel

patellarisen vista distal o proximal es una U cerrada

404. Fémur, desarrollo de tubérculo/cresta en la cara craneal, margen lateral de la poicion dista
(proximal alsulcus patellariy
(Nuevo, modificado de S (354))

0 ausente
1 presente, tubérculo pequefio (se siente al tacto)

2 presente, cresta elongada proximodistalmente

405. Femur, distafacies caudalfossa poplitea
(Nuevo)

0 plana, ausente

1 fosa poco profunda

2 fosa profunda bien delimitada

3 pequeia, marcada, desplazada distalmente y delimitada por una cresta en sentido
mediolateral
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406. Fémurlinea intermuscularis caudalis

(Nuevo)

0 muy débil, mas conspicua en su segmento proximomedial, se interrumple y reaparece
de forma conspicua en su segmento mediolateral

1 presente. méas desarrollada distalmente

2 presente, bien desarrollada en direccion latero proximal a mediodistal

407. Fémurepicondylus medialis

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

408. Fémur, vista distal, forma, considerando el ancho craneocaudal sin la extension del
condylus lateralis

(Nuevo)

0 cuadrado o un poco mas largo craneocaudalmente que mediolateralmente
1 rectangular, mas ancho mediolateralmente que craneocaudalmente

2 aplanado, al menos dos veces mas ancho mediolateralmente que craneocaudalmente

409. Femur, distalmpressio ligamenti cruciati cranialis

(Nuevo)

0 ausente o apenas marcado
1 concavo, poco profundo, sigue la pendientedetlylus medialis
2 céncaco, muy profundo, no excava@idylus medialis

3 céncavo, moderadamente profundo, excacaradlylus medialis

410. Fémur, distal, desarrollo proximal afesta tibiofibularis

(Nuevo) se pondera en relaciéon con el reborde lateral del condilo.
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0 al mismo nivel, redondeado
1 mas expandida proximalmente y en punta, no sobrepesadglus lateralis

2 sobrepasa considerablementeosidylus lateralien sentido proximal

411.Patellaosificada, presencia
(S (355), LZ (2051))

0 ausente

1 presente

412. Largo del fémur en relacion cortiblotarsus
(Nuevo) El largo dekibiotarsus incluye a lacrista cniemialislateralis +

cranialis.

Otibiotarsus= 1 1/2 fémur (una vez y media) hasta casi dos
ltibiotarsus= 2 a 3 veces el fémur (dos a tres)

2tibiotarsus= casi 3 o + fémures (casi tres veces y hasta cuatro)

Tibiotarso y fibula

413.Tibiotarsus desarrollo relativo del tubérculo intercondilar en la faceta articular proximal
deltibiotarsus+ fibula
(Nuevo, modificado de S (359), LZ (2059), ver también W (TTR3))

0 obsoleto
1 bajo

2 proéximamente alto y robusto

414 .Tibiotarsus alargamiento proximal relativo de lagstae cnemiales cranialis
(Nuevo, modificado de MS (44), S (360), M (44), ver también LZ (2071), MC
(99), S (361), LZ (2085))

0 no se extienden proximalmente
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1 se extienden mas alla de las facetas articulares proximal@biatarsusen una
magnitud equivalente al ancho mediolateraltidb@btarsusproximal

2 se extienden mas alla de las facetas articulares proximalébiatalrsusen una
magnitud equivalente a una o una vez y media el ancho mediolatetrblatatsusproximal

3 se extienden mas alla de las facetas articulares proximalgbiat@rsusen una

magnitud equivalente a dos o mas veces el ancho mediolatetiblatarsusproximal

415.Tibiotarsus orientacion del borde distal de la cresta cnemial craneal
(S (363), W (TTR1))

0 se extiende distalmente, recta
1 se extiende distalmente con una inflexion medial, el extremo distal de la cresta
contacta lampressio ligamentum collateralis medialis

2 se extiende laterodistamente

416.Tibiotarsus curvatura relativa del borde craneal deriata cnemialis cranialis
(S (366))

0 lineal o apenas convexo

1 fuertemente convexo
417.Tibiotarsus fosa triangular bien desarrollada en la cara lateral (y distal) de la base de la
crista cnemialis lateralis

(S (369), LZ (2104))

0 ausente

1 presente

418.Tibiotarsus presencia y desarrollo deftassa flexoria

(Nuevo)

0 ausente o indistinguible

1 bien desarrollada
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419. Tibiotarsus largo proximodistal deforamen interosseum distakelativo alforamen
interosseum proximale
(Nuevo, ver también S (374), LZ (2129), (2130))

0 subigual doramen interosseum distale poco mas largo (de 1 a1y 1/2)
1 foramen interosseum distadggnificativamente mas largo (el doble o mas)

2 foramen interosseum distadggnificativamente mas corto

420. Tibiotarsus proximal, vista caudal, presencia depressio ligamentum collateralis
medialis

(Nuevo)

0 indistinguible o presente como una cicatriz

1 bien desarrollada formando una cresta alargada proximodistalmente

421.Tibiotarsus margen lateral de lerista cnemialis lateralisLa facies lateral de lerista
cnemialis lateralises recta o redondeada, y distalmente forma un angulo de ca. 90° con el
margen lateral del hueso

(Nuevo)

0 ese borde en angulo de casi 90° (noventa grados) no presenta ninguna proyeccion

1 ese borde presenta liamulus

422. Tibiotarsus distal, retinaculum musculorum extensorym tuberculum retinaculi m.
fibularis)
(Modificado de S (376), LZ (2133), ver también S (380), LZ (2138))

0 alargado proximodistalmente
1 oval a circular

2 ausente

423.Tibiotarsus posicion dekulcus extensoris
(Nuevo, modificado de S (378), LZ (2135))
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0 centrado
1 lateral

2 medial

424 . Tibiotarsus tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylésensu LZ)
(Modificado de S (379), LZ (2137), MC (101)) Hiberculum ligamenti

tibiometatarsale intercondylares laterodistal apons supratendineug proximomedial al

condylus lateralis tibiotarsiEs pequefio y menos desarrollado quelerculum retinaculi m.

fibularis que es alargado.

0 ausente o no discernible

1 presente

425. Tibiotarsus rotacion lateral del extremo distal ddiotarsus(incluyendo los condilos)
relativo a la epifisis proximal
(S (382), LZ (2149))

0 ausente

1 presente, algo rotado

426.Tibiotarsus morfologia del reobrde o anillo dedndylus medialis
(Nuevo, ver también S (384), LZ (2151))

O circular
1 ovalado: subcircular, elongado craneocaudalmente

2 rectangular: largo craneocaudal aproximadamente 2 veces su alto proximodistal

427.Tibiotarsus morfologia del reborde o anillo dedndylus lateralis

(Nuevo)
O circular

1 ovalado: subcircular, elongado craneocaudalmente

2 rectangular: largo craneocaudal aproximadamente 2 veces su alto proximo distal
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428.Tibiotarsus desarrollo relativo de kdepressio epicondylaris lateralis

(Nuevo, ver también S (385), LZ (2154), pero estan mal posicionados)

0 ausente o indistinguible
1 mas deprimida que el el reborde, irregular y poco definida

2 fosa bien marcada

429.Tibiotarsus desarrollo relativo dedulcus m. fibularis brevis
(S (389), LZ (2169)) Se observa por la pendiente lateral, cuando el angulo es

mayor a 90° corresponde al estado 0.

0 indistinto o muy débilmente desarrollado

1 evidente y moderadamente desarrollado

430.Tibiotarsus desarrollo relativo de lmochlea cartilaginis tibialis
(Modificado de S (390), ver también LZ (2153), (2170), (2173))

0 margenes y surco moderadamente desarrollado

1 margenes bien desarrollados y surco profundo

431.Tibiotarsus simetria de los margenes medial y lateral delzhlea cartilaginis tibialis
(Nuevo, ver también S (391), (392), LZ (2172))

0 relativamente simétricas
1 asimétrico: el margen medial es mas agudo y pronunciado

2 asimétrico: el margen lateral es mas agudo y pronunciado
432.Tibiotarsus cresta medial de kaochlea cartilaginis tibialishipertrofiada, robusta y con
forma de monticulo

(S (394), ver también LZ (2170))

0 ausente

1 presente
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433.Tibiotarsus orientacién detanalis extensorius
(S (395), ver también LZ (2178), (2181))dahalis extensoriupasa por debajo

delpons supratendineus.

0 apenas oblicuo
1 notoriamente oblicuo, orientacion proximolateral a distomedial

2 centrado

434. Tibiotarsus proyeccion distal relativa de los condilazindylus medialisy condylus
lateralis

(Nuevo)

0 ambos con la misma extensién distal
1 condylus medialisnas extendido

2 condylus lateralisnas extendido

435. Tibiotarsus diéfisis alineada con ebndylus lateralis

(Nuevo, ver también Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017)

0 no

1si

436. Largo de la fibula con respectdibiotarsus
(Nuevo, ver también S (398), LZ (2191))

0 tres cuartos
1 menos de tres cuartos, pero mas de un medio

2 la mitad o menos

437. Fibula, concavidad relativa de la superficie articular proximal
(Nuevo, modificado de S (397), LZ (2186))

0 convexa

1 marcadamente plana
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2 cOncava

438. Fibula, presencia de fosa triangular en la cara lateral, distal a la cabeza de la fibula
(Nuevo, ver también S (400)) Fibula, en vista caudal segmento proximal.

0 ausente

1 presente

439. Fibula, surco en el borde craneolateral de la fibula con una marcada tendencia caudodistal
(S (401))

0 ausente

1 presente

440. Fibulatuberculum m. iliofibularisforma
(Nuevo)

0 ausente o débil
1 moderadamente marcado

2 bien desarrollado, proyectado caudalmente
Tarsometatarso

441 . Tarsometatarsydargo proximodistal dgarsometatarsuselativo al fémur
(Nuevo, ver también S (404), M (46), LZ (1963), MS (49))

Otarsometatarsualrededor de un tercio del largo del fémur
1 tarsometatarsusubigual o aproximadamente 1 y media del largo del fémur

2 tarsometatarsugl doble o mas del fémur

442 . Tarsometatarsygdesarrollo debs metatarsale y primer digito
(S (405), LZ (2221)Ds metatarsale £ primum= hallucis

0 os metatarsale lobusto, reteniendo las falanges proximal y ungueal
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1 os metatarsale Vestigial, con una falange ausente o vestigial

443. Tarsometatarsysdesarrollo y orientacién de &ninentia intercotylarig= prominencia
intercotilar)
(Modificado de S (408), W (TMT2))

0 bien desarrollada, se extiende en sentido proximal
1 bien desarrollada, esférica y extendida proximodorsalmente

2 pobremente desarrollada, sin extenderse

444 . Tarsometatarsygposicion proximodistal de kberositas m. tibialis cranialisn la cara
dorsal de lo®ssa metatarsalia Iy IlI

(Nuevo, modificado de S (410), LZ (223®}% metatarsale I+ secundumos
metatarsale 1= tertium EIl tubérculo, para la insercion del. tibialis cranialis,es casi

imperceptible.

0 notorio, proximal, dentro de fassa infratrochlearis dorsalis

1 casi indistinguible, localizado en el extremo distal, dentro ties$a infracotylaris
dorsalis

2 ausente

3 alargado y distal, fuera deftassa infratrochlearis

445. Tarsometatarsysborde medial de l&otyla medialisproximalmente elevado y bien
desarrollado, generado por una cresta que rodedyiE medialisnedialmente
(Nuevo, ver también S (411), LZ (2249))

0 ausente

1 presente

446.Tarsometatarsyextension proximal relativa de lestylae lateralisy medialis
(Modificado de S (412), LZ (2250), (2248)) Hace referencia a la elevacion, no

a la proximidad entre cotilas.

0 subigual
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1 lacotyla medialisestd mas proximal que datyla lateralis

2 lacotyla medialisesta mas distal que d¢atyla lateralis

447 . Tarsometatarsygamanos relativos de las facetas articulares de las cotilas proximales (=

cotylae lateralisy medialig
(Nuevo, ver también S (413), LZ (2251), W (TMTQ3))

0 subigual
1 cotyla medialiamas expandida que ¢atyla lateralis

2 cotyla lateralismas expandida que tatyla medialis

448. Tarsometatarsysdesarrollo del borde dorsal dedatyla lateralis entendida como una
cresta dorsal que rodea a la cotila
(Nuevo, ver también S (414), LZ (2253), W (TMT?3))

0 borde reducido o ausente (pendiente suave sin crestas)

1 borde presente

449.Tarsometatarsyslesarrollo de lauberositas ligamentum collateralis lateraés el borde
dorsolateral, debajo del rebirde dedtdyla lateralis y de laimpressio ligamentum collateralis
lateralis

(Nuevo, ver también S (415), LZ (2255))

0 tubérculo empressicausentes o indistinguibles

1 tubérculo émpressiopresentes

450.Tarsometatarsygossa infracotylaris plantarigjbicada entre las cotilas yrgfpotarsus
(S (418), LZ (2267Plantaris = ventralis Puede desarrollarse como un surco

en la cara proximal.
0 ausente

1 presente, a veces como un surco, en la cara proximal

2 presente, como un surco que se extiende dorsalmente
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451 . Tarsometatarsygoramina vascularia proximaliapumero y posicion

(Nuevo, ver también Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017)

0 dos, ubicados a distinto nivel
1 dos, ubicados al mismo nivel

2 cuatro foraAmenes en un receso, alineados al mismo nivel

452.Tarsometatarsydorma de lacrista medialis hypotarsi
(Nuevo, modificado de S (419), ver también LZ (2271))

0 robusta, ancho mediolateralmente equivalente al largo proximodistal o un poco menor
1 alargada, dos a tres veces mas larga proximodistalmente que su ancho

2 muy alargada, mas de tres veces el largo que el ancho

453.Tarsometatarsyextension de larista lateralis hypotarsen sentido proximodistal
(Nuevo, ver también S (420), LZ (2272))

0 ausente o débilmente desarrollada, no se extiende mas alla del area plantar
1 muy desarrollada, se extiende un poco menos que las demas ergstassta
medialis hypotargi

2 moderada a muy desarrollada, tan extendidad coanisfa medialis hypotarsi

454. Tarsometatarsygroximal, presencia de una fosampressiodelimitada proximalmente
marcada por el anillo de ttyla lateralis

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

455. Tarsometatarsyspresencia de una fosa o surco que se proyecta distalmente desde el
foramen vascular lateral o desdeltsta lateralis hypotarsi

(Nuevo) Posiblemente correspondawdtus m. fibularis longilesplazado.

0 ausente
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1 presente

2 hay una gran fosa o surco profundo que ocupa al menos un tercio del ancho

456. Tarsometatarsysulcus extensoriusngitudinal bien marcado

(Nuevo) En el estado 1, la cresta medial es mas baja que la lateral.

0 no, no queda encauzado entre crestas longitudinales
1 si, con crestas asimétricas, la lateral es la mas extendida dorsalmente

2 si, con crestas simétricas

457 . Tarsometatarsyslesarrollo detanalis tendinis insertii m. flexor digitorum long{FDL)
(Nuevo, ver también S (423), LZ (2278), M (47), Berge & Storer 1995: figura
WHQGLQDO S B \WWDUHB X F Kanteromedial €anal GH 6 WDOOFXS

6)) Ver figura 3.31 (insertada aqui abajo nuevamente).

0 ausente, indiscernible o surco superficial

1 presente, profundo, delimitado en su mayoria por un surco o un canal 6seo

Figura 3.30. Esquemas del tarsometatarso mostrando las distintas estructuras y variaciones

X Tesis doctoral Alejandra Piro



XN 228

gue pueden aparecer en Procellariiformes, en vistas (A, D, F) proximal, (B) dorsal y (C, E)
ventral. Abreviaturas: Clhrista intermedia hypotarsiCLH crista lateralis hypotarsiCMH

crista medalis hypotarsiCOL cotyla lateralis COM cotyla medialis EMI eminentia
intercotylaris FDL flexor hallucis longus FHL flexor digitorum longus FID fossa
ifracotylaris dorsalis FIPfossa ifracotylaris plantarisFVD foramen vasculare distal&VPD
foramina vascularia proximaligdorsal), FVPVforamina vascularia proximaligventral), 1l
trochlea metatarsi |l lll trochlea metatarsi Il ILCL impressio ligamentum collateralis
lateralis, IV trochlea metatarsi 1Y SE sulcus extensoriusSHY sulcus hypotarsi TLCL
tuberositas ligamentum collateralis latergliBMTC tuberositas m. tibialis cranialis

458.Tarsometatarsygdesarrollo detanalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(FEHL)
(Nuevo, ver también S (426), LZ (2280)) Ver figura 3.31 y citas del anterior

caracter.

0 ausente, indiscernible o surco superficial
1 presente, profundo y delimitado, en su mayoria, por un surco o canal 6seo

2 canal cerrado por fusion de las cristae

459.Tarsometatarsygosicion mediolateral de taista medialis hypotarselativa a lecotyla
medialisproximal deltarsometatarsus
(Nuevo, ver también S (427))

O crista medialis hypotarsen el medio de laotyla medialis

1 crista medialis hypotarsn el medio de la linea media detdyla medialis

2 crista medialis hypotardateral a lecotyla medialis

3 caso extremo dondedasta medialis hypotarsesta lateral a leotyla medialispero
ademas en el medio del eje del hueso

460.Tarsometatarsydargo proximodistal de lerista medialisrelativo al ancho dorsoventral
de la superficie articular dedlrsometatarsussin contar la expansion de la cresta
(Modificado de S (421), LZ (2276)

0 débil a moderada, larista medialis es subigual al ancho dorsoplantar del
tarsometatarsuproximal
1 la cresta es significativamente mas larga que el ancho dorsoplantar del

tarsometatarsugroximal
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461.Tarsometatarsygpresencia dsulci hypotarsi

(Nuevo)

0 uno
1 dos
2 tres

3 tres, cerrados

462.Tarsometatarsygpresencia deristae intermediae hypotarsi

(Nuevo) Es una cresta adicional en el medio de las dos crestas lateral y medial.

0 ausente
1 presente, uno
2 presente, dos

3 presente, tres

463. Tarsometatarsygparte proximal, vista proximal, conformacién del canal para el tendén
delmusculus flexor digitorum longsDL)
(Nuevo, ver también: MS (47), (48), S (423), (426), MC (104), (105), (106))

0 abierto, se distingue un solo surco

1 abierto, forma un surco en vez de canal

2 cerrado, por contacto (no se fusionan) derista medialis hypotarsy la crista
intermedia hypotarsi

3 cerrado, por fusion de taista medialis hypotarsy la crista intermedia hypotarsi

464.Tarsometatarsygparte proximal, vista proximal, conformacién del canal para el tendon
del musculus flexor hallucis long¢BHL)
(Nuevo, ver también MS (47), (48), S (423), (427), MC (104), (105), (106))

0 abierto, se distingue un solo surco

1 abierto, forma un surco en vez de canal

2 cerrado, por contacto (no se fusionan) derista lateralis hypotarsy la crista
intermedia hypotarsi
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3 cerrado, por fusion de taista lateralis hypotarsy lacrista intermedia hypotarsi

465.Tarsometatarsysvista proximal, margen medial de la parte proximal de unionatesta
medialis hypotarscon la superficie articular
(Nuevo, ver también S (429), LZ (2288))

0 convexo

1 céncavo

466.Tarsometatarsygproximal, vista dorsal, inclinacion de las cotilas

(Nuevo)

0 las cotilas estan inclinadas extendidas proximalmente
1 las cotilas estan extendidas proximodorsalmente, de manera que en vista dorsal se

ven inclinadas hacia este lado

467.Tarsometatarsuproximal,foramina vascularia proximaliapertura dorsal y plantar
(Nuevo, ver también S (416), LZ (2293))flomamina vascularia proximalias

ventral segun Baumel et al. 1993).

0 ninguna de las condiciones siguientes

1 dos fordmenes abren erfdaies dorsalisy desembocan uno en el margen medial y
otro en lafacies ventralis

2 un foramen o receso abre effaleies dorsalisy desemboca en facies ventralis

3 un foramen o receso dorsal abre efadges dorsalisy desemboca en dos aperturas,

uno en el margen medial y otro erfdaies ventralis

468.Tarsometatarsysvista medialcrista medialis hipotarsiconexion distal con la diafisis

(Nuevo)

0 de pendiente suave, sin una gran diferencia en cuanto a extension plantar
1 se interrumpe abruptamente quedando una inflexion céncava emistalanedialis
hipotarsiy el hueso (es decir, no se continta con pendiente suave al resto del hueso)

2 igual que el anterior, pero sin inflexién cédncava marcada
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3 lacrista medialis hypotarsse extiende a lo largo de la diafisis

469.Tarsometatarsysvista dorsal, mitad proximassa infracotylaris dorsalisxcavacion
(Nuevo)

0 ausente
1 presente, pero no tan marcada

2 presente, muy marcada, bordes muy marcados delimitando una fosa profunda

470.Tarsometatarsysypotarsusvista proximal, posicion del cantxor digitorum longus
(FDL) con respecto a la linea media der@inentia intercotylaris
(Nuevo) Ver figura 3.31.

0 posicion centrada o lateral

1 posicion medial

471.Tarsometatarsysoramen vasculare distale
(Nuevo, ver también S (436), LZ (2315), K (163), M (48))

0 presente, con aperturas entreksa metatarsalia Iy IV en ambas superficies dorsal
y plantar del tarsometatarsus

1 presente con aperturas entreolssa metatarsalia Iy IV solamente en la cara dorsal

2 foramen presente en toda la carilla dorsal viéndose la separacion emssaas
metatarsalia llly IV, pero ventralmente solo abierto proximalmente (aunque variablemente
poroso en su sector mas distal)

3 foramen ausente

472. Tarsometatarsydoramen vasculare distgl@ibicacion proximodistal con respecto a la
trochlea metatarsi Il
(Nuevo) Este caracter considera la tréclea como tal, no la porcién proximal que

une la tréclea con el resto de la diafisis.

0 foramen vasculare distalao sobrepasa proximalmente el nivel proximal de la

trochlea metatarsi Il
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1 al mismo nivel

2 sobrepasa ese nivel

473.Tarsometatarsyssimetria de la epifisis distal, en vista dorsal
(Modificado de S (430), LZ (2289), ver también W (TMT15))

0 tarsometatarso distal casi simétrico a ambos lados medial y lateral
1 asimétrico por extensién medial derechlea metatarsi Il
2 lineal,trochlea metatarsi I\6e extiende en linea recta distalmente

3 asimétrico por extension lateral dertechlea metatarsi 1V

474. Tarsometatarsysdesarrollo relativo del extremo distal dellcus extensoriuen el area
delforamen vasculare distale
(Modificado de S (437), ver también W (TMT5))

Osulcus extensoriusuperficial

1 sulcus extensoriugrofundo

475. Tarsometatarsysextremitas distalis tarsometataysianalis interosseus distali@ista
distal)

(Nuevo, ver también S (438), LZ (2325), MC (107))dahalis interosseus
distalis (sensu Baumel et al. 1993) es un canal longitudinal que conduce el tendan del
extensor brevis digiti I\ los vasos en la incisura lateral intertroclear. Es continuo con el
foramen vasculare distalg puede constituir un surco. Se observa en vista distal, entre las

trocleas Il y IV (ver figura del caracter 473).

0 sin abertura, solo el surco
1 canal completo, en vista distal, el foramen distal conecta proximalmente con el

foramen vasculare distale

476.Tarsometatarsyslesarrollo relativo del surco en la cara dorsal d®&hnlea metatarsi Il
(S (439), LZ (2339))

0 ausente o poco marcado
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1 presente y continuo con la cara articular

477. Tarsometatarsysincisura concava en el lado medial del borde distal deothlea
metatarsi Il

(Nuevo, modificado de S (440), LZ (2351)) Se observa en vista distal.

0 ausente, el borde es convexo o recto
1 presente, concavidad pequefia

2 presente, concavidad fuerte

478. Tarsometatarsysdistal, vista distal: margen laterodistal del metatarsale I\¢on una
proyeccion dirigida ventralmente muy pronunciada (no debida a la torsiontoeiiéea
metatarsi I\

(Nuevo, ver también S (441), LZ (2352)) ver figura debajo.

0 obsoleto o indistinto, incluye taxa que tienen woehlea metatarsi I\bblicua por
efecto de la torsion o de una inclinacién intratroclear

1 presente, desarrollado asimétricamente relativo al lateratrdetdéea metatarsi 1Y

proyectandose plantarmente

479.Tarsometatarsysncisura concava distal del borde lateral dedahlea metatarsi IV
(Modificado de S (442), ver también S (475), LZ (2351))

0 ausente o muy débil

1 presente

480.Tarsometatarsyextension distal relativa de laschleae metatarsales
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(Nuevo, modificado de S (445), LZ (2361), ver también M (49), W (TMT9),
MS (50))

Oll <l >1V,yll subigual a IV
11 <I1I>1V,yll menos que IV
21 <>1V,yll>1IV
3H=>1>1Vv

481.Tarsometatarsysossa metatarsi, lestado
(Nuevo, ver también S (435), LZ (2314))

0 ausente
1 plantar, con algunos componentes menores mediales

2 primariamente medial

Falanges del pie

482.Pes largo de los digitos Il y IV
(Nuevo, ver también S (446), LZ (2371))

0 digito Ill mas largo que el digito IV
1 digito Il y IV casi iguales en largo (el Il puede ser un poco mas largo)
2 digito IV un poco mas largo que el digito IlI

3 digito IV significativamente mas largo que el digito I

483.Pes numero de falanges en el digito |
(S (447), LZ (2375), ver también (2221), M (58))

O uno

1 dos

2 tres
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484.Pes grado de curvatura de la cara plantar de la falange proximal del digito | relativo a las
falanges proximales II-1V
(S (448), LZ (2381))

0 débil o ausente

1 curvatura concava visible

485.Pes forma de la faceta articular proximal del II-1
(Nuevo, ver también S (452))

0 plana a débilmente céncava
1 el tercio (1/3) medial presenta una fosa inclinada plantarmente, los otros dos tercios
(2/3) presentas tubérculos en el borde plantar

2 cdncavo

486.Pes curvatura relativa del eje de la falange 11-1
(S (454))

O recto

1 significativamente arqueado (medialmente convexo y lateralmente concavo)

487.Pes dos crestas bajas alargadas proximodistalmente en la superficie dorsal de la falange
-1
(S (456))

0 ausente

1 presente

488.Pes largo proximodistal del V-1 relativo al IlI-1
(S (458))

0 IV-1 mas corta que la 1ll-1
1 IV-1 subigual a la 111-1
2 IV-1 mas larga que la 111-1
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489.Pes desarrollo relativo de los condilos distales del 1V-1
(S (460))

0 céndilo medial subigual o apenas mas robusto que el lateral

1 condilo medial significativamente mas robusto que el lateral

490. Pes ubicacion proximodistal de los tubérculos flexores en las falanges ungueales de los
digitos II-1V
(S (461), LZ (2406))

0 proximal

1 distal o cerca del punto medio de la cara plantar

491.Pes surco neurovascular de las falanges ungueales II-IV
(S (462), LZ (2429)) Los surcos estan en ambos lados (ver S (463)), pero el

lateral estd mas marcado desde la base

0 ausente
1 presente

492. Pes desarrollo relativo de los surcos medial y lateral de las falanges ungueales
(particularmente el ungueal III)

(S (463))

0 ausente o débil

1 bien marcados

493.Pes compresion dorsoventral fuerte de las falangepekel
(S (464), MS (53))

0 ausente

1 presente
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494.Hallux
(Nuevo, ver también MS (52), MC (110))

0 grande, muy desarrollado
1 extremadamente pequefio
2 ausente (rudimentos dek metatarsaleen Diomedeoididae y déhallux en

Diomedeidae)

495. Tuberculum flexoriundel digito | (= I-2, falange ungueal dellux)

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

496. Digito Il, falange proximal (lI-1), vista plantar y medial
(Nuevo)

0 el margen proximal de la faceta articular no se proyecta en la faceta ventrolateral

1 el margen proximal de la faceta articular se proyecta a modo de cresta en el margen

ventrolateral y un poco distalmente

2 no como los anteriores estados

497. Digito Il, falange proximal (ll-1), vista plantar, lateral, tubérculo
(Nuevo)

0 ausente o débil

1 presente

498. Digito Il, falange proximal (1I-1), vista plantar, surco entre dos tubérculos

(Nuevo)

0 ausente

1 presente
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499. Digito lll, falange proximal (llI-1), vista lateral, tubérculo que se proyecta distalmente
CcOmo una cresta

(Nuevo)

0 ausente o débil

1 presente

500. Digito IlI, falange proximal (11l-1), vista plantar, surco delimitado por dos tubérculos

(Nuevo)

0 ausente o débil
1 presente

501. Digito Ill, falange proximal (111-1), medial, presencia de un tubérculo

(Nuevo)

0 ausente o débil

1 presente

502. Digito IV, falange proximal (IV-1), vista plantar, parte proximal, surco o fosa

(Nuevo)

0 ausente
1 presente, no muy pronunciada

2 presente, muy pronunciada

503. Falange IV-1, tubérculo prominente en el extremo proximal y ventromedial
(Nuevo)

0 se continda distalmente por el margen ventromedial
1 no se contintda por el margen ventromedial, forma el surco ventral es independiente

2 ausente

504. Relaciones de longitudes entre las falanges proximales de los digitos II, lll y IV
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On-1=1-1=1v-1
11-1=1M-1<IV-1
21-1>1-1>1V-1
31-1=1l-1>IV-1
4 >11=1Vv

505. Falange 11-2, proximal, plantar, tubérculo prominente

(Nuevo)

0 ausente

1 presente

506. Falanges unguealégberculum flexorium

(Nuevo)
0 ausente
1 presente, poco desarrollado
2 presente, muy desarrollado y proyectado distalmente

Ranfoteca

507.Rhamphothecadas placas estan limitadas con suturas y surcos

(P (1)) Ver figura 1.2, insertada aqui abajo nuevamente.

0 sin surcos, sin suturas
1 con surcos o pobremente marcados

2 con surcos y con suturas
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Figura 1.2 (A)
Diomedeidae (B)
Procellariidae (C)
Hydrobatidae y (D)
Oceanitidae (en linea
punteada los surcos o
suturas) Abreviaturas:
cg surco culminolabial,
cu culminicornio,la
latericornio,mg surco
mentolabialmn ufa
mandibularha
naricornio,ng surco
nasal pf pliegue
pseudomentalg surco
pseudomentapn ufia
premaxilarra
ramicornio,rad
ramicornio dorsaltav
ramicornio ventralrg
surco del ramicornio.

508.Rhamphothecagresencia de surco nasolabial

(P (2)

0 ausente
1 presente, forma un surco

2 presente, forma una sutura

509.Rhamphothecag@resencia de surco culminolabial

(P (3)

0 ausente

1 presente, surco sin suturas

2 presente, con una sutura entre el latericornio y la uila premaxilar, pero no entre el
culminicornio y la ufia premaxilar

3 presente, con suturas entre el latericornio y la ufia premaxilar y entre el culminicornio

y la premaxilar

510.Rhamphothecadatericornio, forma
(P (4))
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0 gradualmente mas ancho caudalmente
1 abruptamente mucho mas ancho caudalmente

2 caudalmente mas angosto

511.Rhamphothecag@resencia de naricornio conformando tubos nasales

(P (5)

0O no

1 si

512.Rhamphothecael/los tubo/s nasales, posicion

(P (6))

O dorsalles

1 laterales, estan entre el culminicornio y el latericornio

513.Rhamphothecadalisposicion de el/los tubo/s, cuando son dorsales

X oa

(P (7)) X si no corresponde porque, por ejemplo, son laterakes (

Diomedeidae)

0 paralelos al pico

1 proyectados rostrodorsalmente

514.Rhamphothecadubos, cuando son dorsales

(P (8)

0 fusionados totalmente
1 separados externamente por un surco longitudinal

2 separados total y externamente por un septo

3 condicion intermedia, externamente forman un dnico tubo, dorsalmente presenta una

muesca en la linea media
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515. Rhamphothecaetubos, cuando son laterales: posicion de las narinas incurrente y

excurrente respecto del tubo

(P (9)

0 solo la incurrente dentro del tubo

1 ambas dentro del tubo

516.Rhamphotheca¢ubos, cuando son laterales: posicion de la narina excurrente con respecto
a la incurrente
(P (10))

O rostral
1 mediocraneal

2 ventrocraneal

517. Rhamphothecgeextensién de el/los tubo/s con respecto al largo del pico (= largo
tubo*100/largo pico)
(P (11))

0 muy cortos, menos del 20% del pico
1 cortos, 20-30% del pico

2 intermedios, 30-40 % del pico

3 largos, 40-50% del pico

4 muy largos, mas del 50% del pico

518. Rhamphothecaeen vista lateral, la ufia premaxilar esta muy desarrollada y extendida
dorsalmente
(P (12)

0O no

1si

519. Rhamphothecagamicornio dividido en ramicornio dorsal y ramicornio ventral (Nuevo

término) a través de un surco y una sutura
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(P (13))

0 no
1si

520.Rhamphothecae&amicornio dorsal y ventral
(P (14))

0 ambos equivalenetes en altura

1 el dorsal es mas angosto

521.Rhamphothecag@resencia de surco mentolabial
(P (15)

0 ausente o débilmente marcado
1 presente, con una sutura entre la ufia mandibular y el ramicornio ventral

2 presente, con una sutura completa, limitando toda la ufia mandibular

522. Rhamphothecaeresencia de pliegue pseudomental, extension con respecto al largo de
la uiia mandibular
(P (16))

0 no
1 si, menos de dos veces

2 si, dos veces o0 mas

523.Rhamphothecag@resencia de surco pseudomental

(P (17))

0 no

1si

524.Rhamphothecaeeparacion de los ramicornios derecho e izquierdo, en vista ventral
(P (18))
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0 muy separadas en toda su extension, excepto a la altura de la uiia mandibular, dejando
una zona dgonysblanda y emplumada
1 juntas sobrepasando la zona de la uiia mandibular, luego se abren gradualmente

2 juntas aun luego de sobrepasar la uiia mandibular, dejando caudalmente un surco
triangular emplumado

525. Robustez del pico, considerada como una proporcion de alto del pico dividido el largo
(alto/largo)

(P (19))

0 pico ancho y corto (= 0,50 0 mas)
1 pico intermedio (= a 0,40 hasta 0,50)

2 pico largo y estilizado (menos de 0,40)

526.Rhamphothecagigmentacion
(P (20)

0 el pico no presenta pigmentacion de colores saturados, es grisaceo/blanquecino/rufo
1 fuertemente melanico, total o en partes del pico

2 coloracién saturada (amarillenta, anaranjada, rojiza)

3 partes fuertemente melanicas y partes saturadas

4.2: Arboles de datos morfologicos

4.2.1.Arboles obtenidos

Las busquedas tradicionales dieron en todos los casos un arbol mas parsimonioso.
Cuando s¢es dio el mismo peso a todos los caracteresVLQ SHVRV LPSOLFDGRV’
parsimonioso no presento politomias (es decir, su resolucion fue alta), su largo fue de 2286
pasos, y sus indices fueron de Cl= 0,383 y RI= 0,602 (figuras 4.35-38). Los nodos equivalentes
al orden y las familias de Procellariiformes fueron recuperados, obteniéndose para el nodo del
orden un total de 69 sinapomorfias, 34 para la familia de Diomedeidae, 18 para Procellariidae,

37 para Oceanitidae + Hydrobatidae (ver masBbdi Q O D V H FARdligi® de nodos y
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sinapomorfias SDUD XQ PD\RU GHWDOOH /RV YUGHQHYV *DOOLIRI
en un nodo como outgroup. El resultado del soporte de Bremer y el remuestreo de Jackknife
determinaron que los nodos del orden y las familias estan bien soportados (ver figuras 4.37-
38). Jackknife colaps6 dos nodos internos.

$0 LQFRUSRUDU SHVRV GLIHUHQFLDOHYV 3FRQ SHVRYV

concavidad (K), se obtuvio en todos los casos, un unico arbol resuelto (sin politomias), se
recuperaron los nodos equivalentes a los érdenes y familias, variando la relacion de taxones
internos en Procellariidae (movimiento de ramas). El arbol mas largo se obtuvo con un K= 3,

con 2296 pasos e indices de Cl= 0,382 y RI= 0,599, mientras que el mas corto fue cuando se
aplicé un K= 20, con 2287 pasos e indices de Cl= 0,383 y RI=0,602. Aumentando el valor de

K se obtuvieron arboles con el mismo largo e indices desde un K= 20, hasta un K= 68, el cual
resultd en un &rbol de igual topografia, largo e indices que al no aplicar pesos implicados.

Figura 4.35.Propuesta filogenética del orden Procellariiformes que corresponde al &
mas parsimonioso del resultado de los analisis filogenéticos realizados en esta tesis
soporte de las ramas esta dado por el soporte absoluto de Bremer, el cual esta acla
sobre las ramas.
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Figura 4.36.NUumero de los nodos de la propuesta filogenética del orden Procellariifc

Figura 4.37.Valores de soporte relativo de Bremer (con 50 suboptimos) de la propue
filogenética del orden Procellariiformes.
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Figura 4.38.Valores de Jackknife (1000 replicantes, corte=1, P=36) de la propuesta
filogenética del orden Procellariiformes.

4.2.2.Analisis de nodos y sinapomorfias

Las sinapomorfias de todos los nodos pueden consultarse en el Apéndice 4:
S6LOQODSRPRH IORY QRGRYV GH ORV DQIOLVLV |canstdethipWLFRYV
gue debido a como opera el software TNT tanto en dicho apéndice como los niameros de
FDUDFWHUHY TXH VH GHWDOODQ DTXt HO SULPHU FDUiIFWH
V HFF Ly Qaracterés analizados VHUiI PHQRB.V XQR

Aqui se van a tratar las sinapomorfias de los nodos de categorias taxondémicas
relevantes para este estudio. Por otro lado, se va a considerar el arbol de menor cantidad de
pasos (sin pesos implicados) pero se va a discutir las diferencias internas con los otros arboles.
Debido a la gran cantidad de sinapomorfias de algunos nodos, se hara una descripcion de los
taxones formados y como varian las relaciones intra-género con respecto a las propuestas
tradicionales. Luego, se describiran las sinapomorfias de dichos nodos, soportando las hipotesis

filogenéticas. Entre paréntesis se aclarara el numero del caracter.
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Del nodo del orden Procellariiformes (nodo 42) surge una dicotomia: por un lado, los
'LRPHGHLGDH QRGR \ SRU HO RWglR 43\ Re-ditetomilal L G D H {
este grupo ya que esta rama va a incluir a todos los taxones no diomedéidos. Dentro de los
DiomedeidaeDiomedea exulanse posiciona basalmente, pero considerando que es la Unica
especie analizada dentro de este género no puede determinarse como el taxon mas basal de la
familia. El clado del génerbhalassarchéiene un alto soporte de ramas, siefdmelanophris

el mas cercano a l@omedea

'HO QRGR u 3 URdetore el gidahtéusligeirel procelarido mas grande,
se encuentra en la posicion mas basal, seguidardenna pacificaEl alto valor de Jackknife
de estos nodos (=92 y 89) indican dMiegiganteuses definitivamente basal dentro de este
clado, no asA\. pacifica(ver mas adelante). Como grupo hermano de este Ultimo se encuentra
el nodo 50, el cual se divide en dos clados: por un lado, el clado del nodo 49 y por el otro el
del nodo 53. En el primero se encuentraffinus puffinu€omo hermano deuffinus assimilis
guedando alejados dk. pacifica Estos dos estan a su vez emparentad@alanectris
edwardsiiy Calonectris diomedeajuienes quedan cercanos en el arbol, pero sin compartir
nodo; o sea, el génei@alonectrisno seria monofilético. Por fuera se encueitrdenna
gravis quien histéricamente fue considerado dentro del géPeffinusy dentro de la tribu
UM3XIILQLQLY %DVDO D WR GRodehaid HeduDd2t@li® Celi¢ déstpEaX H Q W UL
ademas quArdenna griseaquien antiguamente estaba también dentro del g@ndiiaus se
encuentra en el otro clado -el nodo 53O0 R TXH KDUtD TXH OD DQWLJXD WL
polifilética. Este grupo de petreles son de pequefio tamafio, externamente similares, pero a nivel
osteoldgico han demostrado ser muy diversos entre si, e histéricamente sus relaciones han sido
controversiales como ya se ha hablado en los antecedentes. De cualquier modo, el remuestreo
por Jackknife colapsa el nodo 49, dejadd@acificaaparte de este ultimo clado, y enfte
diomedeay C. edwardsiel valor de Jackknife es de 2, por lo que su distancia intragénero puede
ser despreciable.

El segundo clado de la dicotomia mencionado, el nodo 53, pres&téoaroma
incertacomo taxon basal, pero esta especie resurge en el clado anterior (el nodo 49) cuando se
realiza resampleo por Jackknife, lo cual lo aleja ain mBsadedroma lesonién este andlisis.

Esta distancia puede verse afectada por el hecho det.gesoniisélo presenta caracteres en
el craneo, pero el valor de Jackknife & (esonii+ A. griseg es bastante alto. El siguiente
nodo (58) se dicotomiza, por un lado, queda definido un clado de petreles medianos-chicos

donde se encuentr&ylmarus glacialoidegDaption capens¢Pagodroma nivedA. grisea+
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Pt. lesoni)))), aunque el valor de Jackknife es bajo; y por otro, el nodo 60 donde su valor de
Jackknife es alto (= 49). Este clado reune los petreles mas pequefios de Procellariidae y del que
deriva Oceanitidae e Hydrobatidae. Basalmente se enciadngptila belchery Pachyptila
desolata(quienes no quedan juntos), seguidoshi@iobaena caeruleay luego un clado que

se divide en taxones de la antigua familia Pelecanoididae (por lo que aqui se recupera dicha
familia) y Oceanitidae + Hydrobatidae. Tanto Oceanitidae como Hydrobatidae son
monofiléticos y sus valores de Jackknife son altos. Se concluye que en esta propuesta
filogenética Oceanitidae e Hydrobatidae son grupos monofilétricos y hermanos, y que a su vez
son el grupo hermano de los Pelecanoididae. Por estas razones, es necesario de aqui en mas
denominar una superfamilia Oceanitoidea (nodo 66), que incluye a Oceanitidae e
+\GUREDWLGDH 7RGRV HOORV GHULYDUtDQ GH w&®V WUDC(
tendencia a la reduccion de tamafio deddeagiganteusa las formas mas pequefias como
Pachyptilg PelecanoidesOceanitidae e Hydrobatidae.

Orden Procellariiformes (nodo 42)
El orden queda determinado por las siguientes sinapomorfias:

En el craneo: (12jossa subcondylaripresente, de diametro considerable subigual al del
condylus occipitalis(15)foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae exter(@ROAOE)

en elos supraoccipitalgresente y dorsal cerca decl@sta nuchalis transversgcuando ésta
Ultima estd presente); (16pssa parabasadi superficial; (28) elprocessuspostorbitalis
estilizado y extendido lateralmente de seccidon subcircular; ¢85)acrimale altamente
neumatico con (34) una gran perforacién circular y recesos ;s(#d)s nasirostral a la
apertura nasi ossearesente; (72) laamina parasphenoidalisle bordes bien definidos al
menos rostralmente; (79)a parasphenoidali€n forma de ala, corta, (76) que no cubre al
recessus tympanicus rostrali§8) annulus tympanicuausente; (111) gdrocessus orbitalis

del os quadratunmeducido en su espesor mediolateral, estrechandose a un punto distalmente y
antes de llegar al final se hace cuadrado dorsalmente; (1X®neéylus medialislel os
quadratumproyectado més ventral que los otros condilos; (116prdlylus mediadi delos
guadratumdividido por un surco lateroventral que le da forma de polea; (121) ausencia del
processus retroarticularien la mandibula; (122) fassa aditus canalis mandibulagande,

mas que su canal neurovascular asociado; (12®pia symphysialispresenta una leve
constriccién en sus laterales, dandole una forma lanceolada en vista dorsal; fdraMyitza
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neurovasculariadensa sobre todo haciapars symphysialiy a lo largo de lantermedia
generalmente ubicadas en un surco; (131) y fenestra mandibular caudalaes daudalis

ventral alprocessus coronoideuademas de una fenestra rostral extra.

En las vértebras y costillas: (142) el margen craneodorgaiateissus spinoses vista lateral

del axis concavo; (14@gnalis caroticus cervicalipresente como un semi canal (abierto en la

linea media) en las Ultimas vértebras cervicales; (14Floekssus spinoswke las vértebras
cervicales medias-posteriores se hace bajo y queda como una cresta, y de él se proyectan
caudolateralmente lagistae transversales obliqua cada lado; (148) @rocessus spinosus

de las vértebras cervicales mas craneales presentan una extension dorsoventral subigual a su
largo craneocaudal; (151) ébrus dorsalisde las vértebras cervicales moderadamente
desarrollado, sobre todo en las ultimas; (161) en vista dpreakssus transversus vertebrae

de las vértebras toracicas dirigidas lateralmente (levemente caudal) con aponeurosis craneales
y caudales; (162)zygapophysis caudalisle las vértebras toracicas exceden el nivel
craneocaudal del cuerpo vertebral; (171) de cinco assdisbrae caudales synsac¢stabiles)

-sectio IV sensu Boas (1934); (17@&xtremitas cranialis synsacfelemento mas craneal
incorporado, generalmente una de las vértebras toracicas mas caudalasiesaarticularis

cranialis heterocélica; (193) y seis costillas verdaderas.

En la cintura escapular: (212) el extremo mas dorsardeessus lateralidel coracoides llega

hasta el margen mas craneal del esternén, dejando una fosa mediana (a veces, queda una fosa
craneal también); (222) ancho mediolateral del margen ventral de la quilla pildeclarinae
engrosado con respecto al resto de la quilla; (3ap8x carinarobusta; (226) clavicula muy

amplia que forma casi un semicirculo; (22 Qrelcessus omalis claviculpeesenta sus facetas
articulares no separadas en dos facies distinguibles sino que la superficie es continua pero que
rota; (232) presencia de depresion esymphysis claviculaeelacionada con la pendiente
craneodorsal delpex carinaale lajunctura sternoclavicularis(243) curvatura medioventral
moderada del extremo craneal pedcessus acrocoracoideasn respecto al eje mas largo del
coracoides; (247) largo maximo dedgtremitas sternalis coracoidé=punta delprocessus

lateralis al angulus medialisen relacién al largo del cuerpo a lo largo de su dacies
articularis sternalisa extremitas omalis coracoidemayor a ¥ (la mitad) o casi del mismo

largo; (249)processus lateraliglel coracoides tan largo como el resto del cuerpo hasta el
processus procoracoideu@53) y la extension de el/los labra del coracoides restringido al

ancho del cuerpo, no se extiendgrlcessus lateralis
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En el miembro anterior: (26%ista deltopectoraliglel himero dorsalmente prominente, y

expandida dorsalmente en forma subtriangular; (Pr@essus supracondylaris dorsatisl

himero fuertemente desarrollada, formando un proceso bien definido y dorsalmente
expandido; (290jossa olecrandel humero superficial en vista distal; (386)cus tendineus

de la ulna muy excavado; (3Gdperculum cristaen el borde caudal dedasta intercotylaris

de la ulna presente como una cresta redondeada; (314) extension distal, pero no dorsal, del
labrum condyli dorsaligcresta en medialuna) de la ulna; (3it@)jsura tendinous distalide

la ulna presente como un surco pronunciado y el tubérculo asociado muy desarrollado; (321)
presencia de tubérculo dirigido ventralmente, proximabatglus ventralis ulnaen la ulna;
(325)tuberculum aponeurosis ventraliel radio en forma de clavija, prominente y extendida
caudalmente; (332kulcus tendineuse extiende proximodistalmente y completo en la
superficie dorsal dehetacarpal majugll); (346) fovea carpalis cranialipoco desarrollada;

(357) processus internus indicisensu Smith 2010) del extremo distal del 1I-1 de la mano
presente como un tubérculo alargado y proyectado en forma de cresta en diagonal, o en forma
de quilla, que se extiende significativamente distalmente o caudodistalmente desde el margen
caudal; (358) y margen caudal del 1I-1 convexo hasta antes de llggacabksus internus

indicis se hace cdncavo.

En la cintura pélvica: (37%rtex craniolateralis ilicaudodorsal con respecto al antitrocanter.

En el miembro posterior: (396) cresta baja redondeada presente en la facies craneal que separa
el sector craneal del lateral en el fémur proximal; (4&f)ressio ligamentum collateralis
medialispoco desarrollado en el tibiotarso; (428)cus m. fibularis brevibien desarrollado

en el tibiotarso; (436) superficie articular proximal de la fibula céncava; {dd8)ositas m.

tibialis cranialis en la cara dorsal de l@ssa metatarsalia Iy Il en el tarsometatarso casi
indistinguible, localizado en el extremo distal, dentro dedaainfracotylaris dorsalis (452)

crista lateralis hypotarsdel tarsometatarso bien extendido distalmente pero menos que las
otras crestas presentesq|, crista medialis hypotar¥i (458)crista medialis hypotardateral

a lacotyla medialieen el tarsometatarso; (460) dedci hypotarsi(461) unecrista intermedia
hypotarsj (469) canal flexodigitorum longugFDL) medial con respecto a la linea media de
laeminentia intercotylaris(472) en vista dorsal, la epifisis distal se curva levemente, quedando
el tarsometatarso distal casi simétrico a ambos lados medial y lateralr¢thtga metatarsi

Il bien desarrollada y continua a traveés de la cara articular; (479) y extension distal relativa de

las trocleas metatarsales tal que Il < 11l > 1V, y Il menos que IV.
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En la ranfoteca: (506) presencia de placas limitadas con suturas y surcos (= ranfoteca

compuesta); (507) surco nasolabial como sutura; (510) y presencia de naricornio conformando

tubos nasales.

Familia Diomedeidae (nodo 41)
La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfias:

En el craneo: (0) forma de la region occipital en el adulto rectangular; (21) extremo caudal de
lasfossae glandularum nasaleodeado por una cresta angosta, y rostralmente se proyectan los
procesos postocularesomo una espina; (30) seccion media del margen laterabgdel
ectethmoidaleformando un proceso puntiagudo o triangular (lo cual sucede generalmente
cuando ebs ectethmoidalaeo se fusiona als lacrimaley queda como un proceso que apunta
lateralmente); (40apertura nasiossea abre en el primer cuarto del pico y (41) se extiende un
cuarto o menos del mismo; (GXpcessus basipterygoideéesarrollados pero no articulan con

el os pterigoides(75) elcondylus occipitalisobresale de lmminaparasphenoidali® esta

casi al mismo nivel, su borde mas ventral supera el borde mas ventral lamina
parasphenoidalis (93) en el final rostral de lassa palatinihay un pequefio proceso
rectangular, separado dedssa palatiniimpar; (95) superficie ventral y rostral gebcessus
postorbitaliscon una gran fosa cdaramina pneumatica(96) en vista lateral en el borde de

la maxilla, hay conexion con el resto del paladar en su parte mas caudal que es 6sea robusta y
visible lateralmente; (101) ancho al nivel de articula@érpalatinum-os pterygoideumas

de la mitad del ancho de los palatinos en la zona donde se ensancha;qd@igakpresenta
foramina pneumaticasociadas al extremo; (112) extensionespdetessus orbitalis/ del
processus oticuguales; (129) gotyla caudalise diferencia y distingue dedatyla lateralis

en la mandibula.

En las vértebras: (164poneurosis ossean las Ultimas vértebras toracicas presentes, pero no

contactan entre vértebras; (165) vértebras toracicas sin processus ventralis prominente; y (179)

Ultimavertebra caudal stabileransicional sirprocessus spinosus.

En la cintura escapular: (250) borde lateral gebcessus lateralisdel coracoides

marcadamente concavo; (25ipcessus lateralismuy desarrollada y expandida cranealmente
y termina en borde cuadrangular; (255) y abrum internumde la extremitas sternalis

coracoideunsubcircular.
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En el miembro anterior: (267)ssa pneumotricipitalidel himero ausente o débil que sigue la

curvatura de la cabeza del humero (puede presentar un foramen en su parte mas proximal);
(286) extension distal dprocessus flexoriubaja, no alcanza ni supera el nivel dehdylus
ventralis (294) elepicondylus dorsalig el processus supracondylaris dorsaitsmando una
estructura unica; (309)mpressio ligamenti collateralis ventralide la ulna alargada en
direccidon proximodistal, pero paralelo al eje mayor de la ulna; (323) tubérculo robusto en el
radio proximal, caudodorsal &lberculum bicipitalis radiipresente; (329ps metacarpale

minus (Ill) con forma algo concava proximalmente; (33B)ocessus extensoriudel
carpometacarpo redondeado, sin extensién predominante en ningun sentido; y (350) en vista
distal, elsulcus interosselse extiende proximalmente a lo largo dsylmphysis metacarpalis

distalisdel 1l y 11l y los bordes que lo encauzan cerrados y bien marcados.

En el miembro posterior: (424) extremo distal del tibiotarsus (incluyendo los céndilos) algo

rotado con respecto a la epifisis proximal; (4@®erculum m. iliofibularisde la fibula bien
marcado pero no sobresale demasiado; (f683)a infracotylaris plantariglel tarsometatarso
entre las cotilas y el hipotarso presente (a veces se ve como un surcolyiété fedialis
hipotarsi, crista medialis hipotarspresenta una conexion distal con la diafisis de pendiente
suave, sin una gran diferencia en cuanto a extension plantarfqdé8)nfracotylaris dorsalis

profunda de bordes marcados.

En la ranfoteca: (522) surco pseudomental presente.

SBURFHOODULLGDH® 2FHDQLWLGDH +\GUREDWLGDH 3 H

Como ya se menciond, este grupo incluye a todos los Procellariiformes que no son
'LRPHLGHLGDH (VWR LPSOLFD TXH OD IDPLOLD 33URFHOOI
las propuestas taxondmicas, y que incluiria a los petreles y pardelas (y sin incluir a los petreles
de las tormentas ni a los yuncos) debe ser considerada como un grupo parafilético. Las

siguientes son sinapomorfias de este nodo son:

En el crdneo: (6) foramen rostral presente y cercanorasta nuchalis (33) os lacrimalecon
extension rostral moderada y triangular; (48l supranasaliscon borde rectangular
rostralmente; (50) muesca dorsal pronunciada abrupta en el pico, desde la region rostral de la

apertura nasal al nivel de la ufia premaxilar (esta muesca esta dada por la longitud de separacion
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entre estas dos regiones); (&lhina parasphenoidaligiangular, equilatero o sub equilatero,
y (83) angulo formado entre uno de sus laterales rostrales rgsilm maxillare de

aproximadamente 45°.

En el postcraneo: (182) ocho a nueve vértebras caudales libres; (184) reduccién abrupta de

processus transversuen la vértebra pre-pigostilo; (25%cies articularis sternalisdel
coracoides recto en vista dorsal o ventral; (2863a musculi brachialidel hUmero marcada,
variando desde una depresion oval hasta profundamente excavada; (296) tres fosas (dos
caudales y una craneal) distalegjpicondylus dorsalig(299) cresta pronunciada que separa

la crista deltopectoralisde la diafisis en emargo caudalisdel humero; (337)fossa
supratrochlearisen posicion proximocraneal en el carpometacarpo, moderadamente profunda;
(356)facies articularis metacarpaide laphalanx proximalis digiti li(majus secunduscon

una bilobacion dorsoventral en vista proximal; (368) zona homéloga de la pars pudenda de la
pelvis sin forAmenes, fosas o neumaticidad; (453) fosa marcada por el bordeotidala
lateralis en el tarsometatarso presente; y (4&8¢us extensoriu®ngitudinal bien marcado

en el tarsometatarso y las crestas que quedan a los lados no son simétricas, siendo la lateral la

mas extendida dorsalmente

En la ranfoteca: (518) ramicornio dividido en ramicornio dorsal y ramicornio ventral través de

un surco y sutura.

(Pelecanoididae (Oceanitidae + Hydrobatidae)) (Nodo 63)
Este clado presenta las siguientes sinapomorfias:

(58) Cotyla quadratica oticmas desarrollada quedatyla quadratica squamqg(i75)
condylus occipitalisobresale de leamina parasphenoidalis casi al mismo nivel, su borde
mas ventral supera el borde mas ventral tenténa parasphenoidaljig164) ultimas vértebras
toracicas presynsacrunilibres sin aponeurosis ossea; (167) diez vértebras sinsacrales; (215)
spina externa rostridel esternén expandida y robusta, de forma triangular invertida, su
superficie es concava, ventralmente comprimida lateromedialmente y la espina externa queda
apuntando mas dorsal, o estilizada y proyectada rostralmente; (296) distalrepideralylus
dorsalisen el humero hay dos fosas con el mismo desarrollo, una esta sepreoaldylus
dorsalisy la otra caudal al mismo; (338ina ventralisdel carpometacarpo con una muescay

tubérculo desarrollado caudalmente; y (418) largo proximodistafod@nen interosseum
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distale del tibiotarso subigual o un poco mas largo (de uno a uno y medio) quereieh

interosseum proximale

Superfamilia Oceanitoidea (Oceanitidae + Hydrobatidae) (Nodo 66)

(0) Forma circular de la region occipital en el adulto; (1) en vista caudal, borde ventral
delprocessus postorbitaligerpendicular con respecto al craneo, puede estar levemente curvo;
(2) desplazamiento del occipucio ventrorostpab(ninentia cerebellarisforamenmagnum
con consecuente desplazamiento rostral dlrf@na parasphenoidaljs(5) crista (linea)
nuchalis transversausente; (Mossa musculus temporafissente; (14) columna que sale mas
ventral por el desplazamiento detamen magnun(22) processugostorbitalisreducido a un
pequefio tubérculo; distancia amplia entrergjulus postocularig el processus postorbitalis
éste Ultimo queda desplazado ventralmente pero sin estar en un mismo bonolecE&us
postorbitaliscomo una%®spinita’; (30) seccidn media del margen lateralaekctethmoidale
formando un proceso puntiagudo o triangular (lo cual sucede generalmente cuasdo el
ectethmoidaleno se fusiona abs lacrimaley queda como un proceso que se orienta
lateralmente); (33) extension rostral muy largaaelacrimale el margen dorsal puede no
contactar con ebs frontale delimitandose una fenestra alargada, o presentar pequefias
fenestras; (50) pendiente suave en el pico desde la region rostral de la apertura nasal al nivel
de la ufia premaxilar; (5pyocessus paroccipitalidébilmente desarrollado y redondeado; (71)
processus basipterygoidessbsésil (sin variaciones de didmetro) (ver Livezey & Zusi 2006),
como %spinita’; (102)os pterygoideursin crestas desarrolladas; (116) largo del pico mucho
mas corto que el largo del craneo; (126) surco ausentepanslantermediafacies media, de
la mandibula; (131) ausencia de fenestra mandibular caudalpamslaaudalisdebajo del
processus coronoideugl89) margen ventral del pigostilo sigmoide o al menos parcialmente
céncavo; (222) ancho mediolateral del margen ventral de la quilla ypde tarinaedelgado;

(227) facetas articulares dalocessus omalis clavicularuy separadas craneocaudalmente;
(262) hamero abreviado, midiendo menos del doble del largo del fémur; (2633ska
pneumotricipitalisocupa la mitad o mas de la cabeza del humero; (266) formacion de segunda
(dorsal)fossa pneumotricipitalipor profundidad de lacisura capitis ambas con desarrollo
subigual; (289jossa m. brachialien vista craneal se extiende de proximodorsal a distoventral;
(324) tuberosidad del lado dorsal en el extremo proximal del radio, en el lado opuesto al

tuberculum bicipitalisausente; (350ulcus interosseuse extiende proximalmente a lo largo
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de lasymphysis metacarpalis distatle los metacarpos Il y Il pero los bordes que lo encauzan
son suaves; (37Qrocessus marginis caudalde la pelvis ausente o indistinguible; (373)
ancho interacetabular de la pelvis (tomado al nivel de los puntos méximosptedessus
antitrochantericusrelativo al largo sinsacral (sédynsacrumsin contar las proyecciones de

la pelvis) mayor a ¥2 (un medio); (374) largo total de la pelvis mucho menos de 2 veces el largo
del fémur (aproximadamente 3/4); (387) tubérculo visible en el isquion que se proyecta
ventralmente, asociado aforamen obturatum presente; (391)trochanter femoris
distintivamente mas ancho craneocaudalmente quapelt femoris (467) crista medialis
hypotarsise conecta distalmente con la diéfisis en una pendiente suave; (516) tubos nasales
largos, entre 40-50% del total del pico; (517) ufia premaxilar no muy desarrollada dorsalmente;

(518) ramicornio indiviso; y (520) surco mentolabial ausente o débilmente marcado.

Familia Pelecanoididae (Nodo 62)
La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfias:

(48) ensanchamiento lateral considerable del pico detrapdelrostrj (68) foramen
nervi maxillomandibularisen forma de 8: dos fordmenes circulares sin division completa;
(109) ausencia dmramina pneumaticasociadas coarista tympanicadel cuadrado; (144)
trece a catorce vértebras cervicales; (1p&)cessus ventralisle las vértebras toracicas
extremadamente extendidos en sentido ventral (del alto o méas de la vértebra, sin considerar el
processus ventraljs (182) seis a siete vértebras caudales libres; (199) margen caudal del
esternon, terminacion en el medio del hueso en punta; (319) extremo proximal de la ulna
modificado de manera tal quedasta intercotylarisy lascotylaeestan dirigidas ventralmente
con el mismo desarrollo a modo de tres picos, y el radio se aloja en la fosa que se forma debajo
de ellas; (321) ausencia de tubérculo proximaiamdylus ventralis ulnag348) synostosis
metacarpalis distalislel metacarpo con pori; (422)Icus extensoridel tibiotarso desplazado
hacia el lado medial ocupando la mitad de la misma en la cara craneal; (513) tubos nasales
dorsales separados total y externamente por un septo; y (524) pico muy robusto, ancho y corto

(relacién entre alto/largo= 0,50 o mas).

Familia Oceanitidae (nodo 65)
La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfias:
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(3) Prominentia cerebellari;io desarrollada, zona redondeada; (fbBamen rami
occipitalis arteriae ophthalmicae externaeisentepila supranasalissin borde rectangular
rostral; (92)os palatinum vista ventral, margen lateral liso; (93) ausencia de proceso impar
rostral a los palatinos; (99) seccion rectangular de los huesos maxilares a la altura de la base
del pico (méargenes dorsal y ventral aproximadamente del mismo ancho) (107) arco jugal no
fusionado rostralmente; (141) margen caudalpdetessus spinoswdel axis recto o apenas
curvado; (154) dos vértebras cérvico-toracicas o transicionales; {a8®F articularis
humeralisde la escapula convexo o en punta; (di#ressio m. coracobrachialis cranialis
del himero ovalada y fuertemente excavada; (prdg¢essus supracondylaris dorsatiel
hamero pequefio (excedido dorsalmente por la extremitas disiadjsin o torus (= cresta
redondeada); (297) cresta presente en la parte mas distal en vista dorsal del humero; (301)
papillae remigales caudales dorsales la ulna presentes como tuberosidades prominentes;
(302) lado craneal de lepressio brachialisen laextremitas proximalis ulnaplana o poco
marcada; (323) presencia de un tubérculo robusto en el radio proximal, caudodorsal al
tuberculum bicipitalis radiipresente; (339)ima ventralisdel carpometacarpo continuo, sin
muesca ni tubérculos; (390fbvea ligamenti capitisde la cabeza femoral dirigida
proximalmente; (400) ancho mediolateral dértechlea fibularisen elcondylus lateraliglel
fémur distal subigual al ancho d=indylus medialis(439)tuberculum m. iliofibularisen la
fibula ausente o débil; (440) tarsometatarsus es proximodistalmente el doble o mas del fémur;
(463) canal para el tenddn delsculus flexor hallucis long@EHL) cerrado por contacto (no
se fusionan) de larista lateralis hypotarscon lacrista intermedia hypotars{477) margen
laterodistal debs metatarsale I\¢on una proyeccion dirigida ventralmente muy pronunciada;
(508) surco culminolabial en la ranfoteca presente, sin suturas; y (512) los tubos nasales

dorsales estan proyectados rostrodorsalmente.

Familia Hydrobatidae (nodo 67)
La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfias:

(59) Cotyla quadratica squamosi cotyla quadratica oticicontinuas; (66foramen
orbitonasalausente o como pequefios pori; (8#)a auditiva communia los laterales del
rostro y de ldamina parasphenoidalj®sta cerrada totalmente o parcialmente por hueso; (148)
vértebras cervicales mas craneales (@atessus spinosumas altas que anchas; (157) seis
veértebras toracicas libres; (16drpcessus transversus verteb(aesta dorsal) de las vértebras

toracicas dirigidas laterales, con inclinacion caudal; (182) ocho a nueve vértebras caudales
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libres; (184) reduccion abrupta geocessus transversusn la vértebra pre-pigostilo; (191)
conformacion del pigéstilo de manera variable, tubérculos bilaterales presentes, pero la
extension lateral es menor que la de los procesos transversos de la vértebra caudal mas caudal
(la anterior al pigostilo); (193) siete costillas verdaderas; (196) una costilla sinsacral
incompleta; (209) margen craneal hacia los laterales desgenkinterna rostrien relacion

al eje axial o mayor del sternum empieza a 45° y luego tiene una concavidad, que lehce que
margen mas lateral se dirija cranealmente; (240) una tuberosidad presente en la mitad craneal
en el margen lateral (o lateroventral) de la escapula; (@d®essus procoracoideusel
coracoides no expandido; (24@rocessus lateralisno muy extendido; (269)rista
deltopectoralisdel humero redondeada; (27/)lcus transversudel humero extendido a lo

ancho, pero se corta en el medio, quedando una fosa ventral y un surco bien pronunciado dorsal;
(309) impressio ligamenti collateralis ventralide la ulna esférica a ovalada; (332)cus
tendineusdel metacarpo limitado a la mitad distal del Il (puede gque la marca siga pero mas
tenue); (333) ebs metacarpale alularél) tiene el mismo desarrollo que dibitus alularis

(334) processus extensoriael mismo desarrollo que ptocessus alularis(364) extension
craneocaudal en leoncavitas infracristalislel foramen ilioischiadicunen la pelvis ocupa

entre 1/2 y 1/3 (un medio y un tercio); (393) insercion de la cicatrindebturator medialis

en el margen lateral dalochanter femorigiel fémur es distal, no se extiende sobre el borde
proximal deltrochanter femoris(433) elcondylus lateralisen el tibiotarso mas proyectado
distalmente que elbndylus medialis(452) lacrista lateralis hypotarsen el tarsometatarso se
extiende ventralmente similar a lerista medialis hypotarsi (455) sulcus extensorius
longitudinal bien marcado en el tarsometatarso y las crestas que quedan a los lados simétricas;
y (457) elcanalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(lSHL) en el tarsometararso es un

canal cerrado, encauzado por fusion de las crestas.

4.3. Discusién y conclusiones particulares

Usualmente, se considera a los Sphenisciformes como el grupo hermano de los
Procellariiformes en los analisis filogenéticos, por lo cual distintas especies de pinglionos son
utiizadas FRPR JUXSR bUgvodd) QGbnsecuentemente, los primeros analisis
realizados en esta tesis consideraron a los Sphenisciformes como grupo externo. Sin embargo,
los dos arboles obtenidos resultaron de una mayor longitud al que se obtuvo utilizando a los

Galloanserae como grupo externo. En ambos casos, las realciones internas de los
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Procellariiformes resultaron diferentes. Luego de considerar ambas situaciones y al analizar
llos estados ee los caracteres empleados, se opto por el empleo de los Galloansere como grupo
externo. La dificultad para establecer homologias entre las estructuras de ambos grupos, debido
a las profundas modificaciones de los pingdinos ligadas al buceo, ocasiona que no sean un
taxon 6ptimo para polarizar los caracteres. Entre ellas, cabe mencionar, un cuerpo altamente
hidrodinamico, el desarrollo de paquiostosis y la pérdida de penumaticidad en todo el
esqueleto, la posicion del eje corporal totalmente erg@dg (a columna vertebral y el
reposicionamiento de los miembros apendiculares y cinturas, el acortamiento de
tarsometatarso, y los miembros anteriores modificados en forma de paleta para el nado debido

al aplanamiento de sus componentes, aptos para la propulsion debajo del agua, entre otras.

Como en otros andlisis, el Orden Procellariiformes fue recuperado como un grupo
monofilético. 6L ELHQ OD IDPLOLD p3URF H0RIibE br@alBisldonkoinV LG R L
grupo monofilético (Sibley & Ahlquist 1990; Heidrich et al. 1998; Nunn & Stanley 1998;
Kennedy & Page 2002) aqui no resulta como tal (ver también Kuroda et al 1990). Esto no es
inesperado dada la gran diversidad que exhibe en sus tamafios, morfologia gemeral, habitos
de vida, etc. En este anadlisis se ha incluido un gran nimero de géneros y especies, pero la
inclusién de un mayor niumero de taxones (8glweria, Aphrodroma otras especies de
Pterodroma, se torna necesario para reflejar su diversidad de manera mas fidedigna y asi
testear nuevamente las relaciones internas de la Familia.

Debido a la gran cantidad de similitudes entre las familias Oceanitidae e Hydrobatidae,
se propone la Superfamilia Oceanitoidea. La eleccion de derivar el nombre de esta superfmilia
de los Oceanitidae por sobre los Hydrobatidae, esta basada en la hipétesis del origen de estas
familias. Los estudios previos sugieren que las especies de aves transecuatoriales migratorias
del hemisferio sur (Oceanitidae) habrian colonizado el hemisferio norte (Hydrobatidae)
(Carboneras 1992c). Este término ya habia sido acuiiado por autores previos (Livezey & Zusi
2007). Los caracteres analizados resultaron suficientes para recuperar el clado Oceanitoidea
Sin embargo, un nuevo andlisis que incluya una cantidad mayor de taxones, particularmente
aquellos del hemsferio norte, conitydrobates, Garrodia, Pelagodromga Nesofregetta
confirmaria las relaciones aqui planteadas, complementando los estudios moleculares como los
de Wallace et al 2017. Los analisis previos mas recientes que incluyen a estas dos familias
arrojaron resultados conflictivos. En algunos casos, Oceanitidae e Hydrobatidae, se recuperan
como grupos monofiléticos, pero no como grupos hermanos (como en de Nunn & Stanley
1998; Kennedy & Page 2002; Estandia et al 2021). Por otro lado, se han planteado como
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taxones estrechamente emparentados, pero sin recuperarse las familias Oceanitidae e
Hydrobatidae como monofiléticas (en Mayr y Smith 2012a). Las observaciones anatdmicas y
los resultados de los analisis filogenéticos realizados en esta tesis son consistentes en la
identifcacion de Hydrobatidae y Oceanitidae como grupos monofiléticos estrechamente

relacionados entre si.

La familia Pelecanoididae fue propuesta por Pycraft (1910) y posteriormente
recuperada en otros andalisis, como por ejemplo los de Nunn & Stanley (1998). Sin embargo,
los taxones de esta familia fueron posteriormente incluidos gm30d RFHO OB ULLGDH |
observaciones y los analisis realizados en esta tesis, permiten reconocer a los Pelecanoididae
como una familia independiente.

La familia Diomedeidae, es confirmada como grupo monofiético, al igual que en
estudios previose(g, Sibley & Ahlquist 1990; Nunn et al. 1996). Esto resulta coherente con
las observaciones osteoldgicas aqui realizadas, dado que los integrantes de esta familia son
morfolégicamente similares entre si. No obstante, en futuros andlisis, agregando los géneros
Phoebastriay Phoebetria podrian determinarse nuevas snapomorfias para definir estte
grupo.

Una de las probleméticas que se encontraron al realizar el andlisis con TNT fue que al
analizar las sinapomorfias, algunos caracteres que se esperaba encontrar como sinapomorfias
no fueron determinadas como tal. Por ejemplo, la presencia de tubos nasales en el orden si esta
presente, pero el estado que indica que los tubos nasales son laterales no aparece en el nodo de
Diomedeidae (cuando sus integrantes poseen esta caracteristica Unica) como asi tampoco la
presencia de tubos dorsales para el resto del nodo que engloba a los Procelldicaaeates
mas Pelecanoididae, Oceanitidae e Hydrobatidae. Al mapear estos caracteres en eliarbol se
gue el problema podria residir en la utilizacion de estados no comparables (codificados como
i \D TXH JHfaddaAmbKab en el outgroup. Por tal motivo, en los andlisis futuros se
evitara utilizar estados no comparables agregando el estasienté.

Otra problematica que surgi6 al utilizar TNT ha sido el uso de¢alames del gruo
externo. Al emplear una sola especdduna torquaty se obtuvo un resultado muy similar
al aqui presentado, pero no se obstuvieron sinapomorfias para el taxén del outgroup El andlisis
se repitio empleando el software PAUP, que si permitié identificar un listado de sinapomorfias
para el outgroup. Estas diferencias en los resultados obtenidos en cada caso, se debe a que,
aunque se empleen varios taoxnes como outgroup en la matriz, el TNT solo identifica a uno

solo como tal. Por este motivo, las relaciones filogenéticas entre los Galloanserae resultantes
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de este analisis, no deben considerarse como una nueva propuesta, ya que el enraizado de ese
JUXSR SXHGH YDULDU GHSHQGLHQGR GH D TXLHQ VH OH DV

También vale la pena aclarar la importancia de incluir caracteres de elementos
esqueletarios que han sido tacitamente consideradost8moF R L QIR U P DrvenaNskY ™~ SDUL
filogenético. En este estudio, se han reconocido como sinapomorfias a muchos de los caracteres

obtenidos a partir de las vértebras, radio, ulna y fibula.

Conclusiones

A raiz de los resultados aqui presentados y sobre la base de esta nueva propuesta filogenética

se propone lo siguiente:

1) Los Procellariiformes constituyen un grupo monofilético.

2) Diomedeidae es una familia monofilética.

3) Hydrobatidae y Oceanitidae son familias monofiléticas y grupos hermanos, que

constiuyen la superfamilia Oceanitoidea.
4) Pelecanoididae es una familia monofilética.

5) Los Procellariidae son un grupo parafilético, constituido por una gran cantidad de
taxones y cuya specie mas basal Seldaronectes giganteus\ partir de taxones de
este grupo, habrian derivado las familias (Hydrobatidae + Oceanitidae) +

Pelecanoididae.

Comoconclusion el analisis filogenético empleando caracteres igualmente pesados,
dio como resutado un arbol mas parsimonioso con una menor cantidad de pasos que aquellos
con caracteres pesados. La obtencion de un Unico arbol, la definicién de los nodos de la mayor
parte de las familias y el establecimiento de las sinapomorfias listadas previamente,
conjuntamente con los valores de soporte de Bremer y Jackknife obtenidos, indican que los

caracteres analizados aqui son relevantes e informativos.
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Cc AP I T UL O S

| os Procellariiformes fosiles
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Capitulo 5: Los Procellariiformes fésiles

Se han analizado materiales que fueron previamente publicados en conjunto con otros inéditos.
En todos los casos, los caracteres se relevaron a partir de la observacion directa de los restos.
El esquema taxondmico que se brinda a continuacion se desprende de los resultados de los

analisis aqui presentados.

5.1. Analisis filogenético

En el Apéndice 5 se detallan los valores totales de los andlgjsantidad de arboles,
longitud medida en cantidad de pasos, Cl, RI), identificados con el numero de figura que
aparece en el cuerpo de esta tesis. En el Apéndice 7 (u Online) se pueden visualizar los
cladogramas completos de cada uno de los analisis siguientes, ya que en este capitulo solo se

muestra la porcion del arbol donde queda incluido el fésil descripto.

Al incluir todos los fésiles de forma simultdnea, realizando un anlisi®sstraints
XQD E~VTXHGD WUDGLFLRQDO FRQ FDUDFWHUHYV LJXDOPHC
colapsado de ramas, se obtuveron (IUEROHV PiV SDUVLPRQIRM RV 0:
parsimonious tree/s SHUR F Ryited{Z3 R pashs). Cuando se repitio el analisis,
pero sin colapsado de ramas, se obtuvieron 1000 arboles con 2424 |pssesultados
obtenidos al analizar sélo los taxones actuales fueron los mjsiresliferencia en este caso
reside en que las busquedas en el programa se hacen usando arboles dicotdmicos, pero cuando
activa un colapso de ramas, los arboles que se guardan son politdbmicos en vez de dicotémicos
(siendo los arboles del primer tipo mas largos que los del segundo, ver Coddington y Scharf
1994).

&RQ FDUDFWHUHY GLIHUHQFLDOPHQWH SHVDGRV 3FRQ
de K, se obtuvieron 1000 arboles en todos los casos. Las longitudes fueron variando al
modificarse el valor de concavidad (K= 3, 2448 pasos; K= 10, 2430 pasos; K= 15, 2428 pasos;

K= 20, 2424 pasos (igual que sin pesos implicados). Realizar un consenso estricto, se genero
una politomia de todos los nodos (dejando fuera al outgroup). Al encplestraintsen los
nodos de los grupos actuales y analizando la matriz sin pesos implicados, se obtuvieron 1000

arboles, con 2460 pasos. El consenso estricto también presento varias politomias.
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Utilizando un consenso de mayoria del 80%, se obtuvo un arbol mas parsimonioso
(figura 5.39). Algunos grupos que se recuperaron en los analisis de los taxones actuales se
mantuvieron firmes al introducir los fésiles, como por ejemplo los Diomedeidae y los
Oceanitoidea, este ultimo con un unico representante fosil, El resultado obtenido por consenso

de mayoria oriento los analisis posteriores que se veran mas adelante.

Aunque fragmentarios y mayormente representados por elementos aislados, los
especimenes fosiles exceden ampliamente en nimero a las especies actuales analizadas. Este,
probablemente, sea el motivo por el cual, al incluir todos los especimenes fésiles juntos, se
pierde resolucion en los arboles resultantes, en comparacion con los resultados obtenidos al
analizar solo las especies actuale. Los arboles obtenidos incluyendo a los especimenes fosiles
uno a uno, sin el consenso estricto, presentan una mejor resoR@i@sta razon, los fésiles

fueron incluidos uno a uno (o en pequefios grupos) en andlisis independientes.

Aclaraciones: En la siguiente seccion titulad#5HJLV W U,Rse |ndily® 1a
descripcion de cada taxon junto a los resultados de sus andlisis filogenEtisosimeros de
cada nodo se indican sobre cada uno de los cladogramas. Sefialado con una estrella de 4

puntas se inidica la posicién de cada taxon.
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Figura 5.39.MPT
obtenido al realizar el
analisis filogenético con
un consenso de mayoria
del 80%.
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5.2. Registro fosil

Los materiales fueron organizados por regiones geograficas dentro de una sistematica
paleontoldgica, detallando su procedencia geogréfica y estratigrafica. Ademas, como se

menciond previamente, cada material incluye su andlisis filogenético.

5.2.1. Argentina
5.2.1.1. Procedencia geografica y estratigrafica

Los materiales aqui analizados (Apéndice 2) pertenecen a dos unidades distintas: la Formacion
San Julian (en la localidad de San Julian) de la provincia de Santa Cruz y la Formacem Gaim

(en la localidad de Bryn Gwyn) de la provincia del Chubut.

La Formacion San Julian pertenece a la Cuenca Austral, en el este de Patagonia
(figura 5.40), compuesta por sedimentos marinos (Parras et al. 2012 y citas alli. La Formacion
San Julian tiene una antigiiedad Oligoceno tardio basada en datacion iSE&8RSxr de
ostras, braquiépodos y pectinidos (Parras & Casadio 2002; Parras et al. 2012; Pérez et al. 2015).
Estas formaciones representan sistemas de planicies costeras a plataformas poco profundas
dentro de una cuenca de retroarco al este de los Andes. Ambas formaciones, compuestas por
sedimentos marinos, estan caracterizadas por fésiles que se encuentran en un compactado de
menos de 1 metro de espesor, donde se incluye al bi@ahssostrea? hatcherLa Fm San
Julidn es una unidad marina de aguas someras gue presenta un espesor menor a 80 m (Panza et
al. 1995). Se superpone de manera inconforme sobre rocas volcanicas jurasicas y rocas
sedimentarias del Grupo Bahia Laura y posee dos miembros (Bertels 1977): el Gran Bajo y la
Meseta Chica (mas joven). Ambos caracterizan una sucesion transgresiva. En el Gran Bajo se
encuentran depdésitos de llanuras costeras pantanosas con carbon mientras que en Meseta Chica
se presenta un ambiente costero y somero (Parras & Casadio 2005, 2006). La transicién entre
Paledgeno-Neodgeno estaria dada por un intervalo glauconitico o por una discordancia (Parras
et al. 2012).
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Figura 5.40.Mapa mostrando la localizacion de la Formacion San Julian y del sitio d
se recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Argentina en el contexto de
Sudameérica, Provincia de Santa Cruz, detalle de la provincia y localizacion de Rio S
formaciéon San Julian. Escala: 200 km.

Bryn Gwyn es una localidad fosilifera que esta en el lado opuesto de la ciudad de
Gaiman, al sur del valle de Chubut, en la provincia del Chubut. La secuencia Nedgena
depositada dentro de la Cuenca Valdés esta compuesta de base al techo por el miembro Trelew
de la Formacion SarmientBprmacion Gaimany Formacion Puerto Madryn (Franchi 1983;

Scasso & Castro 1999; Scasso & Bellosi 2004; Cuitifio et al. 2023).

La Formacion Gaiman (Haller & Mendia 1980) consiste en una sucesion de lutitas,
tobas de grano fino, areniscas, areniscas tobaceas y coquinas que afloran en el Valle Inferior
del rio Chubut, localidad de Bryn Gwyn (figura 5.41), y a lo largo de toda la costa de la
provincia de Chubut. Durante el Mioceno Temprano, esta area fue afectada por una de las
Transgresiones marinas que acumularon sedimentos en varias cuencas de la Patagonia (Cuitifio
et al. 2019 y citas alli). Los materiales aqui analizados provienen de los niveles mas bajos de
esta unidad, asignada a la facies asociacion Il que corresponde a depoésitos de plataforma
interna (Scasso & Castro 1999; Cuitifio et al. 2019).

La formacion presenta bioturbaciones que distorsionan la estratificacion primaria (Lech
et al. 2000), vertebrados e invertebrados marinos. Predominan los bivalvos con abundantes
Gastrochaenolitesseguidos por veneroidos y pectinidos, y en menor proporcion gasteropodos,
briozoos, corales y cirripedios (Cuitifio et al. 2019). Entre los vertebrados marinos, predominan
los peces sobre todo rayas y tiburones (Cione et al. 2011), tortugas (Viglino et al. 2021),
cetaceos (Buono et al. 2017) y aves, casi en su totalidad pingiinos (Acosta Hospitaleche 2007;
Acosta Hospitaleche et al. 2004, 2008), aunque también Anseriformes (Noriega et al. 2008; de
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Mendoza 2019), un albatros (Olson 1984) y dos petreles (Piro & Acosta Hospitaleche 2022a,
2022b; Acosta Hospitaleche & Piro, en prensa).

Las ultimas dataciones de la Formacion Gaiman basadas i#h Brrojan una
antigliedad Aquitaniano tardio-Burdingaliano (Mioceno Temprano) (Cuitifio et al. 2023). Esto
acota el rango de estudios previos en que se asignaba al Mioceno Temprano-Medio (Palazzesi
et al. 2006; Scasso & Castro 1999; Cuitifio et al. 2015; 2017; 2019).

Figura 5.41.Mapa mostrando la localizacion de la Formacién Gaiman y del sitio donde
recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Argentina en el contexto de Sudar
Provincia de Chubut, detalle de la provincia y localizacién de Bryn Gwyn y Formacion
Gaiman. Escala: 60 km.

5.2.1.2. Sistematica Paleontologica

Procellariifformes
Procellariidae

Gen. nov sp. nov. A

Material: MLP-PV 10-XII-11-1, carpometacarpo derecho con partes faltantes del carpal

[ll/minus (figura 5.45).

Procedencia geogréfica y geolégicdocalidad Bryn Gwyn (Chubut, Argentina), Formacion

Gaiman (Mioceno Temprano).

Medidas: largo total: 51,44 mm, anchos diafisis craneocaudal: 3,92 mm, dorsoventral: 4,48
mm, anchos epifisis proximal craneocaudal: 11,31 mm y dorsoventral: 5,51 mm, anchos

epifisis distal craneocaudal: 7,14 mm y dorsoventral: 5,75 mm.
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Diagnosis El siguiente conjunto de caracteres es Unico, sugiriendo que se trata de un géneroy
especie nuevosprocessus extensoriygoyectado cranealmentprocessus pisiformigien
desarrollado, proyectado ventrocranealmente; forAmenes neumaticos &ynostosis
metacarpalis distali@usentes. Vista distadulcus interosseusxtendido proximalmente a lo

largo de lasymphysis metacarpalis distatiel Il y 11l con rebordes poco marcados.

Descripcion: Metacarpale alulareno se extiende distalmente mas alla desyenphysis
metacarpalisy esta truncado cranealmengpatium intermetacarpalamplio. Metacarpalia

major y minusigualmente extendidoBrocessus intermetacarpabsisenteSulcus tendineus,
restringido a la mitad distal de facies dorsalisse vuelve mas superficial proximalmente.
Processus extensorinsucho mayor quprocessus alularigorocessus extensorigg extiende
cranealmente, y entre ambos se forma una concavidad. Reborde venttadatdda carpalis

esta proyectado méas caudalmente que el dorsal y presenta un tubérculo y una muesca. Reborde
en anillo dorsal delimitado por una cresta irregular, desarrolla caudalmente un tubérculo y una
muesca. En vista caudal, surco entre rebordes dorsal y ventral de la troclea, el cual desemboca
en lafovea carpalis caudalisPresenta una fosa proximal afé&ea carpalis caudaljsbien
desarrollada, aunque no delimitada proximalmente. Foramenes neumaticiovea tarpalis

caudalis son pequeiios. En l&acies ventralis fossa infratrochlearis ventralioresenta
foramina pneumaticpequenak-ossa infratrochlearigielimitada cranealmente por una cresta.
Processus pisiformidesarrollado sobre una cresta y se proyecta ventrocranealfesga.
supratrochleariscircular, poco profunda y se ubica proximocranealmente. En vista dorsal, en

la symphysis metacarpalis proximaken el sitio donde lanetacarpalia majusy minor
divergen- hay un tubérculo alargado. Ersyamostosis metacarpalis distali® hayforamina
pneumatica En vista distal, entre Imetacarpalia majuy minus un surco delimitado por

crestas débiles se extiende proximalmente y a lo largosyadestosis metacarpalis distalis

Comentarios: este material fue dado a conocer en Sesto y Acosta Hospitalehe (2017), descrito
y figuradoin extensaen Piro y Acosta Hospitaleche (2021). Los analisis filogenéticos sin pesos
implicados aqui realizados arrojan varios MPT. La mayoria queda agrupada en un nodo junto
con Pterodroma incertaadquiriendo diferentes topologias dentro ®eocellaridaé \ HO
consenso estricto es altamente politdmico (figura 5.42), con indices (largo, Cly RI) que indican
una menor resolucion que la de los MPT por separado. Al usar pesos implicados, resulta en un
s6lo MPT, donde el fésil se agrupaption capenséfigura 5.43) oP. incerta(figura 5.44)
dependiendo del valor de concavidad empleado (5 o 10 respectivamente).
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Figura 5.42.Detalle del consenso
estricto de los andlisis filogenéticos de
MLP-PV 10-XII-11-1 sin pesos
implicados.

Figura 5.43.Detalle del MPT de los analisis
filogenéticos de MLP-PV 10-XII-11-1 con
pesos implicados (K = 5).

+ Figura 5.44.Detalle del MPT de los andlisis
filogenéticos de MLP-PV 10-XlI-11-1 con
pesos implicados (K = 10).

Estos resultados son consistentes on los obtenidos a partir de estudios de morfometria
geométrica (Piro y Acosta Hospitaleche, 2021). La asignacién al orden Procellariiformes;
gueda sustentada por los siguientes caractesesnetacarpale alulargruncado,spatium
intermetacarpaleamplio, extension similar entre los elementos dedsa metacarpalia
ausencia de urprocessus intermetacarpalisseborde ventral de larochlea carpalis
caudalmente proyectadossa infratrochlearisnuy marcada, con una cresta craneal que lleva
un processus pisiformiy un surco extendido proximalmente a lo largo desylaostosis
metacarpalis distalisLa asignacion a Procellariidae queda determinada en el presente andlisis

por la posicion proximocraneal deftssa supratrochlearidel carpometacarpo.
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Figura 5.45.MLP-PV 10-XII-
11-1 en vistas (A) dorsal, (B)
proximal, (C) ventral, (D)
craneal y (E) caudal. Escala:
10 mm.

Procellariidae indeterminados
?Puffinini

Material : MPEF-PV 12155, tarsometatarso derecho parcial (sin el extremo distal) (figura
5.47).

Procedencia geogréfica y geoldgicdBryn Gwyn (Chubut, Argentina), Formacion Gaiman

(Mioceno Temprano).

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDG@dsayentrdP. B,85 BQF KRV Gl
mediolateral: 3,86 mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 8,54 mm y mediolateral: 8,37

mm.

Descripcién Diafisis mediolateralmente comprimida que se estrecha gradualmente hacia el
extremo distal. Surco para el tendén aheisculus flexor digitorum longy&DL) desplazado
medialmente y delimitado por crestas longitudinales, de las cuales la lateral es mas elevada y
mejor desarrolladaCotyla medialismedialmente elevada con respecto adgyla lateralis

pero ambas de un tamafo similar e inclinadas dorsalmé&ménentia intercotylaris

prominente y esféric&ossa infracotylaris dorsaliprofunda.

Foramen vasculare proximalis lateraliVPL) alargado proximodistalmenteramen
medialismas pequefio y oblicuo a la diafisis. Ambos se extienden proximalmente de manera

similar, pero el FVPL mas expandido distalmente.
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Hypotarsuscomplejo que adquiere una configuracion bisulcada debido al desarrollo de
la crista medialiso CM (asociada al tendon FDL),desta intermediao cl (asociada al tendén
FDL) y la crista lateralis o CL (asociada al tendon FHL). CM (FDL) mé&s extendida
distalmente, y proximalmente mas ancha. En vista medial, la CM es redonda y se extiende
distalmente, desapareciendo abruptamente después de una inflexion céncava formada con la
cara plantar. En vista proximal, la CM se extiende plantar y su extremo se proyecta
medialmente en forma de gancho plantar al FDL. CL (FDL) y CL (FHL) con la misma
extension, tanto en ancho como longitud, y al igual que la CM (FDL), se estrechan distalmente.
El FDL se dispone de manera divergente, pero la CM y la CL se encuentran proximas y casi
en contacto entre si. Area donde se encuentra el FHL constituye un canal estrecho, aunque las
malas condiciones de preservacion dificultan su observacion en detalenen vasculare
proximale medialeabre medialmente a la CMfgramen vasculare proximale lateraddre
lateral a la CL (FHL).Crista medialis hypotarsconsiderablemente mas larga que ancho
dorsoplantar debrsometatarsuproximal, se localiza lateralmente a la linea media detida

medialis

Comentarios Los andlisis filogenéticos de MPEF-PV 12155 (tarsometatarso) sin pesos
implicados arrojan muchos MPT de topologia variable, donde el especimen bajo estudio fluctia
dentro de los Procellaridae. En uno de los casos, por ejemplo, se ubica basal a
Procellariiformes, mientras que en otro caso, se agrupa con el outgroup (por ello el consenso
estricto es muy politdmico y sus indices indican muy poca resolucion, ver figura 5.46 donde
DSDUHFH FRPR 37DUVRB6DUPLHQWR’ $O DSOLFDU SHVRYV

demasiado, solo se generan algunos MPT menos y con un paso mas.

+

Figura 5.46.Detalle del consenso estricto de los
analisis filogenéticos de MPEF-PV 12155 (en le
ILIXUD HVWi FRPR 37DUVRB6
implicados.
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Los analisis filogenéticos no ayudaron a establecer una posicion para este taxon aun,
pero las caracteristicas observadas soportan su inclusion en la familia Procellariidae. Estas son
la ausencia dauberositas m. tibialis cranialiy fossa infracotylaris plantarisla diafisis no
esta surcada por crestas dejando una fosa muy pronunciada (como si sucede en Diomedeidae)
y el desarrollo igual de las dos cotilas que, ademas, estan mas centradas que en las otras
familias. La configuracion de cada cresta y surcthgpbtarsusel tamafio y las proporciones
generales muestran similitudes ddoffinusy Ardenna y apoyan la inclusion en la tribu
Puffinini. Ademas, este ejemplar comparte con el resto de Procellariiformes: la inclinacion
dorsal de ambasotyla medialisy lateralis, el desarrollo dehypotarsus la eminentia
intercotylaris prominente y redondeada y la abertura separada teamina vascularia

proximalia medialisy lateralis en ambasgacies dorsalig/ plantaris

De esta misma localidad proviene el espécimen MLP-PV 10-XII-11-1
(carpometacarpo, ver mas arriba; Piro & Acosta Hospitaleche 2020). De acuerdo con las
proporciones observadas en los Puffinini, ambos restos coinciden en el tamafio relativo que
podrian tener si pertenecieran a la misma especie; sin embargo, no es posible su asignacion

certera por tratarse de elementos aislados y no homélogos.

Figura 5.47. MPEF-PV
12155 en vista (A) dorsal,
(B) ventral y (C) proximal.
Escala: 10 mm.

Procellariiformes indeterminados
ArgyrodyptesAmeghino, 1905
Argyrodyptes microtarsusmeghino, 1905

Material: MACN A-11037 (holotipo), tibiotarso izquierdo que conserva la diéfisis y epifisis

distal, fémur derecho con la epifisis distal y parte de diéfisis (figura 5.50).
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Procedencia geografica v geoldgicdocalidad de Rio Seco, San Julian, Provincia de Santa

Cruz (Agnolin, 2007, menciona erroneamente a la provincia del Chubut como lugar de

procedencia), Formacion San Julian (Oligoceno tardio).

Medidas: tibiotarso: largo total: 57,08 mm (estimado: 76 mm), anchos diafisis mediolateral:

4,8 mm y craneocaudal: 4,31 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 7,985 mm vy
craneocaudal: 7,79 mm. Fémur: largo total: 21,38 mm (estimado: 46 mm), anchos diafisis
mediolateral: 4,23 mm y craneocaudal: 4,75 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 7,96 mm

y craneocaudal: 7,65 mm.

Diagnosis enmendadaTamafio pequerio, tibiotarso y fémur mas anchos lateromedialmente

gue los Procellariidae actuales, pero mas angosto que los Diomedeidae actuales. Sus caracteres
coinciden corDi. exulansy Da. capensgpero la forma de los procesos es Unica frente a los
taxones analizados. Borde medial del fémur que conecta la diéfisis con la epifisis mas
pronunciado que en los Procellariidae actu@pgondylus lateralidien desarrollado en vista

caudal.

Descripcion: Tamafio pequefidzémur con unatrochlea fibularisbien desarrollada que es

mas amplia mediolateralmente que ceindylus medialisSu ancho craneocaudal (sin la
extension de larista tibiofibularis) es mucho mayor al ancho dglindylus medialisSulcus
patellarismuy pronunciado, rebordes agudos elevados, en forma de polea. En el margen lateral
distal, proximal akulcus patellarishay un tubérculd-ossa poplitegrofunda.Epicondylus
medialisausente. En vista distal, epifisis mas ancha lateromedialmente que craneocaudalmente.
Impressio lig. cruciati craniali$ormando una fosa que no alcanzeadylus medialiCrista
tibiofibularis que sobrepasa ebndylus lateralien sentido proximal. Diafisis débiotarso

alineada atondylus lateralisTuberculum retinaculi m. fibulariglargado proximodistalmente
formando una cresta elevaddulcus extensoriuglineado en el medio de la facies craneal.
Tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylamdistinguible.Condylus lateralismés
extendido distalmente que @ndylus medialisBorde lateral detondylus lateraliscircular.
Depressio epicondylaris lateralsomo una zona algo deprimida en forma subcircular pero no
muy definida. Sulcus m. fibularis brevidien desarrolladoTrochlea cartilaginis tibialis
formando un surco bien desarrollado cuyo margen medial es mas pronunciado caudalmente
que el lateral.Canalis extensoriuscon orientacion proximodistal pero con un desvio

distomedial.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X a7

Comentarios: El analisis filogenético sin pesos implicados Algyrodyptes microtarsus
arrojo dos MPT (figura 5.48): uno como taxén herman® dexulanga) y otro posicionado
en la base de Procellariidae.(Bpn pesos implicados resulta en un MPT (figura 5.49) donde
A. microtarsuses el taxdn hermano @ exulans

+

Figura 5.48.Detalles de los
MPTs (ay b) y el consenso
estricto (c) del analisis

+ filogenético deArgyrodyptes
microtarsussin pesos
implicados.

+ Figura 5.49.Detalle del MPT de
los analisis filogenéticos de
Argyrodyptes microtarsuson
pesos implicados.

Este material fue descrito por Ameghino en 1905 quien lo consider6 un pequefio Spheniscidae,
pero posteriormente Simpson (1946) desestim6 su pertenencia a dicha familia. Luego,
Brodkorb (1963a) lo consider6é un Procellariidae, asignacion que fue sostenida en Simpson
(1972), Tonni (1980), Tonni & Tambussi (1986) y Olson (1985a). Por ultimo, su posicion

dentro de los Procellariidae fue reevaluada por Agnolin (2007), donde ademas se brinda una

diagnosis diferencial revisada.

Si bien a nivel descriptivo este material comparte con los Procellariiformes las
proporciones del tibiotarso y del fémur, yselcus m. fibularis brevibien desarrollado en el

tibiotarso, su asignacion a nivel de familia queda pendiente.
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Figura 5.50.A. microtarsus
(MACN A-11037) tibiotarso
en vistas (A) caudal, (B)
craneal, (C) medial, (D)
lateral y (E) distal, y fémur e
vistas (F) craneal, (G) caude
(H) lateral, (I) medial y (J)
distal. Escala: 10 mm.

5.2.2. Antartida
5.2.2.1. Procedencia geografica y estratigrafica

La Peninsula Antartica constituye una extension de la Cordillera de los Andes, donde
afloran dos unidades morfoestructurales: el Arco Magmatico al NO y la Cuenca de James Ross
al SE. El grupo de islas James Ross pertenecen a la Cuenca James Ross, la cual es considerada
como el extremo norte de la Cuenca Larsen, y aparecen rellenas por materiales siliciclasticos
gue van del Jurasico Superior al Neégeno (MacDonald et al. 1988; del Valle et al. 1992). La
Cuenca de James Ross es clasificada como una cuenca de retroarco que se desarrollé tras un
arco magmatico activo (Elliot 1988; del Valle et al. 1992; Hathway 2000). Esta cuenca sufrid
un periodo extensional en el Jurasico, en el que se rellenaron fosas con rocas sedimentarias,

volcénicas y volcano-sedimentarias (Hathway 2000).

Los materiales examinados (Apéndice 2) provienen de la Isla Marambio, situada en el
HIWUHPR QRUHVWH GH OD 3HQtQVXOD $QWiIiUWLFD HQWUH
Oeste) (figura 5.51). El Archipiélago de James Ross conforma un grupo de islas que ademas
de la isla Marambio (Seymour), incluye a las islas James Ross, Vega, Humps, Cockburn, Cerro
Nevado y Lockyer. Tanto la Isla Marambio como Humps y Cockburn estan libres de hielo

durante el verano austral (Nozal et al. 2013).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



> o

Figura 5.51.Mapa mostrando la localizacion de las formaciones La Meseta y Submeseta,
donde se recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Antartida, Peninsula Antartica,
grupo de islas James Ross, y la localizacién de la Isla Marambio en azul.

Los sedimentos del Grupo Marambio (Rinaldi 1982) suprayacen en discordancia al
Grupo Gustav y presentan distintos afloramientos en las islas James Ross, Vega, Humps, Snow
Hill, Cockburn y Marambio. Este grupo incluye las siguientes formaciones: Santa Marta,
Rabot, Snow Hill Island, Haslum Crags, Lépez de Bertodano y Sobral (Rinaldi et al. 1978;
Olivero et al. 1986; Pirrie et al. 1997; Olivero et al. 2007; Olivero et al. 2008; Santillana et al.
2007) y fue depositado entre el Santoniano-Daniano (Olivero 2012; Milanese 2018; Montes et
al. 2019a, 2019b).

El Grupo Marambio posee un espesor de 3 km y esta mayormente constituido por
areniscas de grano fino, fangolitas y lutitas muy fosiliferas, con conglomerados subordinados
de coquinas fosiliferas depositadas en una plataforma media-externa a interna representando la
constituciéon de una plataforma progradante dentro de un contexto fuertemente regresivos

extendida en el mar de Weddell por més de 100 km (Olivero 2012).

La Formacion La Meseta(Rinaldi et al. 1978) corresponde al intervalo Eoceno medio-
Paleoceno superior. Se dispone de manera discordante sobre la Formacion Cross Valley-
Wiman, y sus sedimentos han rellenado un valle incidido en una plataforma de margen pasivo,
en el borde oriental de la Cuenca de James Ross. Esta conformada por: brechas, areniscas y
lutitas con horizontes de acumulacion de conchas, que representan ambientes de depdésito
prodeltaicos, deltaicos y sobre todo estuarinos dominados por mareas. Las oscilaciones del
nivel del mar y diferente direccion y procedencia de los aportes, entre otros fendmenos,
influenciaron la evolucion vertical y lateral (Marenssi 1995; Marenssi et al. 2002). Dentro de
la Formacion La Meseta también pueden encontrarse fragmentos de roca volcanica de
composicion riolitica (Trautman 1976). En esta formacion suelen encontrarse vertebrados e

invertebrados marinos, vertebrados continentales y restos de plantas.
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Actualmente se ha determinado que posee los 6 alomiembros siguientes, que de piso a
techo son: Valle de las Focas (VFM), Acantilados | (AC1M), Acantilados Il (AC2M),
Campamento (CAM)Cucullaeal (CU1M) yCucullaeall (CU2M) (Marenssi 1995; Marenssi
et al. 1998a, 1998b; Ivany et al. 2008; Beamud et al. 2015; Montes et al. 20048k)aeal
tiene una antigiiedad Ypresiano Superior y aflora en las localidades DPV 6/84 y DPV 1/96, de

donde provienen parte de los fésiles aqui descritos.

La Formacion Submeseta(Marenssi 1995; Marenssi et al. 1998a) corresponde al
intervalo Eoceno medio-Eoceno superior/Oligoceno inferior?. Se dispone de manera
discordante erosiva sobre la Formacion La Meseta y estd compuesta por lutitas fangosas, arenas
finas con coquinas y gravas. Se la considera como depdsitos de plataforma marina. Contiene

abundantes pingtinos fosiles.

Actualmente se reconocen tres unidades cartograficas, denominadas de piso a techo:
Alomiembro Laminado (LAM) (Submeseta | en Montes et al. (204I8miembro Turritella
(TUM) (Submeseta Ilen Montes et al. (2013)Alomiembro Superior (SUM) (Submeseta
[l en Montes et al. 2013). EI Alomiembro Turritella se reconoce por su contenido de moluscos
Turritella. sp. y se compone por areniscas rojizas, de edad Eoceno medio (Bartoniano). A estos
niveles corresponde la localidad DPV 13/84. El Alomiembro Superior tiene una antigliedad

Priaboniano-Rupeliano? y aflora en la localidad DPV 16/84 (Montes et al. 2019a).

5.2.2.2. Sisteméatica Paleontologica

Procellariiformes
Diomedeidae
NotoleptosAcosta Hospitaleche y Gelfo, 2017
Notoleptos gigliiAcosta Hospitaleche y Gelfo, 2017

Material: MLP-PV 12-1-20-305, tarsometatarso izquierdo parcial fracturado en dos partes. El

hipotarso esta roto (figura 5.55).
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Procedencia geografica y qgeoldgicalocalidad DPV 16/84, Isla Marambio, Peninsula

Antértica, Formacion Submeseta, Alomiembro Superior (Bartoniano superior-Priaboniano;

Eoceno superior).

Medidas: ancho epifisis proximal: 9,5 mm, ancho mediolateral ancho de la di&fisis: 4,9 mm,
ancho craneocaudal de la diafisis: 3,6 mm, ancho distal de la troclea: 10.2 mm, ancho de la
troclea del metatarsal Il: 3,7 mm, del metatarsal Ill: 3,1 mm, del metatarsal IV: 3,3 mm, ancho

craneocaudal de la troclea metatarsal Ill: 5,9 mm.

Diagnosis enmendadaSimilar aT. melanophrispero de pequefio tamafio; de la mitad de

largo (0 menos) que cualquier otro Diomedeida®amina vascularia proximalial mismo
nivel proximodistalmentesulcus extensoriu®ngitudinal delimitado por crestas asimétricas,
la lateral mas extendida dorsalmefiteamen vasculare distald nivel del borde proximal de

la troclea metatarsal Il.

Descripcién: Eminentia intercotylaris bien desarrollada, redondeada y proyectada
proximodorsalmenteCotylae medialisy lateralis inclinadas proximodorsalment€otyla
medialisaproximadamente del mismo tamafio queptgla lateralis solo que estd mas elevada
proximalmente que la segunda. Presenta un reborde medial suavemente marcado (debido al
nivel de preservacion probablemente). Reborde detida lateralisreducido dorsalmente y
formando una pendiente suave con la diafBassa infracotylaris dorsalisusenteSulcus
extensoriufuertemente marcado, con rebordes en forma de crestas asim@uloamsitas

m. tibialis cranialis indistinguible. Fordmenes vasculares proximales alineados
proximalmente, ambos de similar desarrollo, uno de ellos desemboca en el lado
proximomedial. Metatarsal |, su digito y lafossa metatarsi ausentes. En vista dorsal,
margenes de las trocleas se curvan levemente de manera similar, por lo que los lados medial y
lateral quedan casi simétricoBoramen vasculare distaldien desarrollado, entre los
metatarsales Ill y IV, tanto en la cara dorsal como ventral, dorsalmente se ubica en un surco
poco profundo, y ventralmente framen vasculare distalesta distal al nivel del borde
proximal de la troclea metatarsal Tluberositas ligamentum collateralis laterabsisente y

canalis interosseus distallsien desarrollado. Superficie dorsal de la troclea del metatarsal 1l

sin surco bien desarrolladBossa infracotylaris dorsaliprofunda. Extension de las trocleas
metatarsales distinta en todas sus vistasdistal, dorsal, ventral), el metatarsal mas extendido
distalmente es el lll, le sigue el IV y por ultimo el Il. Margen medial del metatarsal Il en vista

distal concavo. Margen lateral del metatarsal IV en vista distal recto.
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Comentarios: Publicado en Acosta Hospitaleche y Gelfo (2017) como un Diomedeidae. Los
analisis filogenéticos y anatOmicos comparativos realizados en esta tesis refuerzan su
pertenencia a dicha familia y lo posicionan cercano al gaieiassarchgy especificamente

aT. melanophrigver figuras 5.52-54). Sus caracteristicas anatdmicas son muy similares a
melanophrisN. giglii es el mas pequefio de la familia, probablemente haya alcanzado la mitad,
0 aun menos, del tamafio Bétornis delfortrii Milne-Edwards 1874otro Diomedeidae de
pequefa talla. Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicaddbtdéeptos giglij
SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto, los
recuperan como Diomedeidae. Los analisis sin pesos implicados (figura 5.52) son menos
resolutivos (figura 5.53). En el dltimo caso, hay una politomia en la base de la familia (nodo
110) donde se ubican SGO.PV.18060 (tibiotarso), MLP-PV 12-1-20-283 (tarsomet&larso),
exulansy un nodo con el resto de los Diomedeidae. De este nodo se separan por un lado (nodo
114) T. chrysostoma T. cautay por el otro (nodo 112) una politomia que reung&.a
melanophris SGO.PV.1065 (craned)l. gigli y MUSM-1416 (tarsometatarso).

+
R

Figura 5.52.Detalle del MPT del analisis Figura 5.53.Detalle del MPT del analisis
filogenético deNotoleptos giglij filogenético deNotoleptos giglij
SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV
12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto s 12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto
pesos implicados. con pesos implicados.

También se analizaron filogenéticamente por separaddNo#oleptos giglii
SGO0.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y MUSM-1416. Los analisid. de
giglii con y sin pesos implicados arrojaron arboles donde nuevamente se lo recupera dentro de

Diomedeidae y compartiendo nodo cbmmelanophrigfigura 5.54).
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Figura 5.54.Fragmento del MPT del
analisis filogenético dBlotoleptos
giglii sin pesos implicados.

Figura 5.55.Notoleptos gigli(MLP-
PV 12-1-20-305) en vista (A) dorsal,
(B) ventral, (C) lateral, (D) medial,
(E) proximal y (F) distal. Escala: 10
mm.

Gen. nov sp. nov. B

Material: MLP-PV 12-1-20-283, tarsometatarso derecho, preserva su epifisis proximal y gran

parte de su diafisis (figura 5.58).

Procedencia geografica y geoldgicatocalidad DPV 13/84, Isla Marambio, Peninsula

Antartica, Formacion Submeseta, Alomiembro Turritella (Eoceno superior, Bartoniano).

Diagnosis:tamafno pequefio, aproximadamente la mitad del resto de los Diomedeidae actuales,
borde dorsal de leotyla lateralisformando una cresta bien delimitadmjinentia intercotylaris

no tan redondeada como en el resto de los Diomeddidista medialisincompleta.Sulcus
extensoriugronunciado y continuado sobreftessa infracotylaris dorsalisCotyla medialis

alargada, céncava y con el borde medial elevado a modo de crestglay lateralis mas
redondeada, con una pequefia muesca. En vista dorsal, las dos crestas corren paralelas a la
diafisis, del lado medial y lateral, dejando conformada en el medio una fosa, de manera muy

pronunciada.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV G
dorsoventral: 4,08 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 11,37 mm, dorsoventral: 9 mm.
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Descripcion: Tamafio mediano. Seccion de la diafisis subcircular con lados sub-rectos.
Eminentia intercotylarisbien desarrollada, esférica y proyectada en sentido proximodorsal.
Cotilas bien desarrolladas y dirigidas proximodorsalmente. En cara dotsaipsitas m.

tibialis cranialis casi indistinguible, localizada en el extremo distal, dentro dfodsa
infracotylaris dorsalisCotyla medialismas elevada en sentido proximal qogyla lateralis

posee un reborde en anillo mas desarrollado medialmente que la circunscribe proximalmente,
y ambascotylaesubiguales en vista proxim&otyla lateraliscon una cresta que la rodea en
forma de anillo. Presenta utiberositas ligamentum collateralis lateraliedondeada, en el

borde proximal dorsolateral, debajo del borde decdéyla lateralis y unaimpressio
ligamentum collateralis lateralisen forma de fovea oval asociada. Presenta fossa

infracotylaris dorsalisprofunda.

Comentarios: Los resultados de los andlisis filogenéticos (ver analisiNadeleptos giglij

ver también figuras 5.52-53, 5.56-57) y anatémicos descriptivo-comparativos de
SGO0.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y SGO.PV.1065 obtenidos en esta tesis, muestran que
estos especimenes presentan caracteristicas Unicas dentro de Diomedeidae. En el caso de MLP-
PV 12-1-20-283, sin pesos implicados, se obtuvo un MPT donde se lo recupera en la base de
Diomedeidae, nuevamente (figura 5.56). Al aplicar pesos diferenciales se lo obtiene préximo
aD. exulandfigura 5.57).

M Figura 5.56.Detalle del MPT del

analisis filogenético de MLP-PV 12-]
20-283sin pesos implicados.

Figura 5.57.Detalle del MPT del
analisis filogenético de MLP-PV 12-]
20-283con pesos implicados.

Por tal motivo, se sugiere la propuesta de géneros y especies nuevas para estos casos.
Entre las caracteristicas que lo sitian dentro de la familizriééa medialis aunque
incompleta, permite observar una pendiente algo marcada, como sucede en Diomedeidae,
donde es menos abrupta que en Procellariidae. En vista dorsal, las dos crestas corren paralelas
a la diéfisis, del lado medial y lateral, dejando conformada en el medio una fosa, la cual es mas
pronunciada en el MLP-PV 12-1-20-283 y en Diomedeidae que en en Procellariidae. MLP-PV
12-1-20-283 presenta similitudes ddotoleptos giglii(si bien el segundo es mas chico que el
primero) y con los Diomedeidae en generalsiitus extensoriugue se continta en fassa

infracotylaris dorsalis,es pronunciado en ambos fosiles y en Diomedeidae. Ademas, ambos
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presentan laotyla medialisalargada (mas que en otros Diomedeidae), concava y con el borde
medial elevado a modo de cresta gdéyla lateralismas redondeada, con una pequefia muesca.
MLP-PV 12-1-20-283 yN. giglii son ejemplares pequefios, lo que estaria indicando que la

familia Diomedeidae fue mas diversa en tamafios que actualmente.

Figura 5.58. MLP-PV 12-1-20-283 en
vistas (A) dorsal, (B) ventral, (C) lateral,
(D) medial y (E) proximal. Escala: 10
mm.

Pelecanoididae
Pelecanoidesp.
Material: MLP-PV 96-I-5-8, extremo craneedstrum maxillare(figura 5.60).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad DPV 1/96, Isla Marambio, Peninsula

Antartica, Formacion La Meseta, Alomiemitacullaeal (Ypresiano superior).
Medidas: largo total rostrocaudal: 12,81 mm, alto dorsoventral: 5,1 mm.

Descripcion: Robusto, en forma de gancho muy pronunciatamina neurovascularidensa

gue se extiende caudalmente. Caudalmente hay una inflexién hacia los laterales similar al
ensanchamiento que sucedeDaption capensg Pelecanoidesel tamafio es semejant®a

capense Surco ventral simple (sin fosas), pero caudalmente (justo antes del final del fosil)
aparecen unas fosas profundas redondeadas (tanto el surco como la posicién de esas fosas es
similar enDaption). Ventralmente también se forma un engrosamiento caudal @ista

tomialis que se proyecta medialmente, similaDaption Pagodroma niveas similar en

tamano, pero es mas graéiyffinusy Ardennason mas estilizados y pequefibalmaruses

mayor y el surco es mas pronunciado.
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Comentarios: Los analisis filogenéticos de MLP-PV-96-1-5-8 con y sin pesos implicados
generan pocos MPT que lo sitian dentro de Pelecanoididae (figura 5.59).

<4

Figura 5.59.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos de
MLP-PV-96-1-5-8 con y sin pesos
implicados.

Mencionado en el apéndice de Tambussi & Acosta Hospitaleche (2007) como un
Procellariidae indeterminado. Presenta la tipica curvatura en gancho y undodemsaa
neurovasculariade los Procellariiformes, pero un extremo rostral ensanchado como en las
especies de los génerBslecanoidey Daption Una depresion en la superficie ventral méas
rostral permite asignarloRelecanoidesp. (figura 5.59). Es mas pequefio que MLP-PV 88-I-
1-6.

Figura 5.60. MLP-PV 96-1-5-8
en vistas (A) izquierda, (B)
derechay (C) ventral. Escala: :
mm.

Procellariidae indeterminados

Material: MLP-PV 91-11-4-6, extremo distal de ulna derecha. Sélo se conserva la epifisis distal

y parte de la diéfisis (figura 5.62).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad DPV 6/84, Isla Marambio, Peninsula

Antartica, Formacion La Meseta, Alomiemigacullaeal (Ypresiano superior).
Medidas: ancho maximo de la diéfisis distal: 8,8 mm, ancho de la diafisis: 6,1 mm.

Descripcion: Tamafio mediano-grande. Ulna recta y de seccion subcirduaerculum
carpalepreservado parcialmente, por lo que se puede ver que su extremo proximal esta en una

pendiente aproximadamente menor a 45° y su extremo distal es practicamente recto, con
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respecto a la diafisisSulcus intercondylariy condylus ventralidien definidos.Condylus
dorsalis ulnaeposee unlabrum condyli dorsalien forma de medialuna, que se extiende
dustalmente mas alla del céndilo, pero no dorsalmente. Condilos dorsal y ventral bien
desarrollados y al mismo nivel de extension didtadisura tendineusien desarrollada y
profunda, con un tubérculo proximal bien desarrollado. Prepentaaudoventral diabrum

condyli dorsalisy proximal alsulcus intercondylarigjepressio radialigpoco profunda.

Comentarios: Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados del ejemplar MLP-PV-91-
lI-4-6 (ulna) arroja dos MPT, en uno de los cuales queda como taxén hernmRngateotii

pero en el otro, d®. capenseEn el consenso estricto se mantiene dentro de Procellariidae
(figura 5.61). Al no contar con la porcion proximal, es dificil determinarlo de manera mas

certera dentro de Pelecanoididae.

<+

Figura 5.61.Detalle del consenso estricto
de los andlisis filogenéticos de MLP-PV-9
[I-4-6 con y sin pesos implicados.

Este material fue publicado brevemente en Noriega & Tambussi (1996), Tambussi &
Degrange (2013), Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017) y fue onsiderado como
un ?Procellariidae indeterminado por los ultimos. Siendo tan fragmentario se lo considerara un
Procellariidae indeterminado, en concordancia con Acosta Hospitaleche y Gelfo (2017), por la

presencia de céndilos subiguales en extension distal.

Figura 5.62. MLP-PV 91-11-4-6
en vistas (A) ventral, (B) dorsal,
(C) caudal, (D) craneal y (E)
distal. Escala: 10 mm.
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Material: MLP-PV 88-I-1-6, extremo debstrum maxillare(figura 5.64).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad DPV 6/84, Isla Marambio, Peninsula

Antéartica, Formacion La Meseta, Alomiembf@ucullaeal (Eoceno inferior, Ypresiano

superior).
Medidas: ancho de la porcion preservada: 17,5 mm.

Descripcion Tamafo pequefio-mediari®ostrum maxillareecurvado en forma de gancho.
Poseeforamina neurovascularianuy densa que se extiende caudalmente hasta el nivel del
comienzo craneal de lpila supranasalis Ventralmente presenta un surco bien excavado
simple sin fosas ni recesos y cranealmente aparece una pared 0sea porosa. Presenta una muesca

cerca del borde de corte, donde la placa de latericornio contacta con la uila premaxilar.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MLP-PV-88-I-1-6 sin pesos implicados generan
varios MPT donde la posicion del fésil va cambiando siempre dentro de Procellariidae, su
consenso estricto es altamente politomico (figura 5.63). Con pesos implicados los resultados
no varian considerablemente.

+

Figura 5.63.Detalle del consenso estricto
de los analisis filogenéticos de MLP-PV-8
[-1-6 sin pesos implicados.

Mencionado en Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017). En cuanto a su tamafio y forma
es semejante Br. aequinoctialisy Ardenna grisearobusto, pero lateromedialmente algo
comprimido comparativamente a otros petreles de pico mas anch®egtion pero un poco
mayor al deA. griseay Pr. aequinoctialis por lo que podria pertenecer a un petrel mediano de
tamafio algo mayor a dicha especie. Los andlisis filogenéticos para este ejemplar lo sitian
dentro de Procellariidae, ademas de que las caracteristicas mencionadas en la descripcion son

las tipicas para esta familia.
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Figura 5.64. MLP-PV 88-1-1-6 en
vistas (A) izquierda, (B) dorsal y
(C) ventral. Escala: 10 mm.

Procellariiformes indeterminados

Material: MLP-PV 92-11-2-7, falange pedal parcial (falta el extremo proximal), ?derecha
(figura 5.65).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad DPV 6/84, Isla Marambio, Peninsula

Antartica, Formacion La Meseta, Alomiemtgacullaeal (Ypresiano superior).

Medidas: ancho mediolateral de la diéfisis: 3,3 mm, ancho craneocaudal de la di&fisis: 3,3 mm,

ancho distal: 3,8 mm.

Descripcién: Tamafio semejante a un petrel gramdg,(Macronecteso a un albatros. Diafisis
cilindrica alargada que mantiene su grosor a lo largo del eje, por lo fageka plantarisy
dorsalis son paralelasCaput phalangisedondeado y desarrollado casi totalmente hacia la
parte ventralFovea ligamentaris collateraliprofunda y centrada en eaput phalangisn
concordancia con Acosta Hospitaleche y Gelfo (2017), se obsertraciniaa articularisbien
desarrollada, extendiéndose a lo largo chgbut y haciéndose mas profunda en las areas
ventrodistales. Comparandola con Procellariiformes de tamafio semdpateedeay
Macronectey por sus caracteristicas y forma, corresponderia a una falange pedal I1V-II, algo
menor aMacronectesy Diomedeidae en general. Probablemente sea una falange derecha, ya

gue en vista ventral la tréclea lateral suele ser algo mayor.

Comentarios: Descrito como un ?Diomedeidae indet. por Acosta Hospitaleche & Gelfo
6yOR XQ FDUIiFWH UP&sdorSpresiéh doRs@enttalFflette de las falanges
GHO SHV DXVHQWH" SRU OR TXH QR VH UHDOL]y XQ D

ademas esa caracteristica suele ser compartida con muchas otras aves. Por sus caracteristicas
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generales, es probable que pertenezca a un Procellariiformes, pero no es posible asignarlo a un

Diomedeidae o un Procellariidae a partir de los estudios aqui realizados.

Figura 5.65.MLP-PV 92-1I-2-7 en vistas (A) dorsa
(B) lateral, (C) ventral y (D) medial. Escala: 10 mi

Material: MLP-PV 88-I-1-5, tarsometatarso parcial derecho, con los extremos proximal y

distal fragmentarios (figura 5.68).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad DPV 6/84, Isla Marambio, Peninsula

Antartica, Formacion La Meseta, Alomiemtgacullaeal (Ypresiano superior).

Medidas: ancho proximal: ca. 6,5 mm, ancho mediolateral de la diafisis: 3,9 mm, ancho
craneocaudal de la diafisis: 3,3 mm, ancho de la tr6clea metatarsal lll; ca. 2,5 mm, craneocaudal

ancho de la troclea metatarsal Ill: 3,7 mm.

Descripcién: Tamafio semejante a un petrel medi&wcus extensoridsiertemente marcado

con rebordes simétricos formando creskssa metatarsi ausenteTuberositas m. tibialis
cranialis ausente. Si bien el hipotarso no esta conservado, puede vdmamean vascular
proximal lateraldistal en la base dedaista lateralis hypotarsiy otro medial y distal a la base

de lacrista medialis hypotarsDistalmente, dloramen vascular proximal laterade desarrolla

un surco bien marcado que posiblemente corresposdécak m. fibularis longiLaimpressio

lig. collateralis lateralisesta bien marcada. Déxramina vascularigproximaliadorsales no
alineados proximodistalmente, desembocan uno en el lado proximoventral y el otro en el lado

proximomedial Fossa infracotylaris dorsaliprofunda.

Foramen vasculare distaleien desarrollado, entre los metatarsales Il y 1V, ubicado
en un surco sobre la cara dorsal. Trocleas distalmente siméhubess extensoriyzgrofundo.

Canalis interosseus distaltpue se conecta conferamen vasculare distale
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Comentarios: Publicadoin extensoen Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017), también
brevemente en Tambussi & Tonni (1988) y Noriega & Tambussi (1996). Autores previos lo
han asignado a un Diomedeidae. Los analisis filogenéticos de MLP-PV 88-I-1-5
(tarsometatarso) sin pesos implicados generé varios MPT, donde se relaciona con distintos
taxones dentro de Procellariidae, Hydrobatidae y Pelecanoididae, por lo que el consenso
estricto es politomico (figura 5.66). Al usar pesos implicados se genera un sélo MPT (figura
5.67), donde queda incluido en Hydrobatidae. Sin embargo, las proporciones de los
tarsometatarsos de los Hydrobatidae son muy distintos a lo observado en este material. Por

consiguiente, no ha sido asignado a nivel familiar.

+

Figura 5.66.Detalle del consenso estricto Figura 5.67.Detalle del MPT de los anélis
de los andlisis filogenéticos de MLP-PV 8 filogenéticos de MLP-PV 88-I-1-5 con
I-1-5 sin pesos implicados. pesos implicados.

Figura 5.68.MLP-PV 88-1-1-5
en vistas (A) dorsal, (B) ventral,
(C) lateral, (D) medial y (E)
distoventral. Escala: 10 mm.
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Aves indeterminadas
?Procellariiformes

Material: MLP-PV 13-XI-28-50, tibiotarso izquierdo parcial. Se conserva el segmento distal

y parte de la diafisis (figura 5.73).

Procedencia geografica y geoldgicatocalidad DPV 16/84, Isla Marambio, Peninsula

Antértica, Formacion Submeseta, Alomiembro Superior (Bartoniano superior-Priaboniano).

Medidas: ancho mediolateral de la diafisis: 8,5 mm, ancho craneocaudal de la diafisis: 6,7 mm,

ancho distal condilar: 14,8 mm.

Descripcién: De gran tamafio (similar a DiomedeidaMogiganteu$. Diéfisis alineada con

el condylus lateralis Tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylgpebremente
preservadoCondylus medializon un largo craneocaudal equivalente a dos veces su altura
proximodistal Condylus lateralicircular.Depressio epicondylaris lateralonstituyendo una
zona deprimida. Margenes dettachlea cartilaginis tibialisbien desarrollados y simétricos.
Canalis extensoriuglistal y medialmente proyectado. Extension distalcdablylus lateralis
mayor que la detondylus medialisque se extiende mas cranealmente.

Comentarios: El material fue descrito por Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017) e incluido aqui

en un analisis filogenético (figuras 5.69-70, 5.72). Los analisis filogenéticos que incluyen el
conjunto de los ejemplares MUSM 3794 y MLP-PV 13-XI-28-50 (tibiotarsos) sin pesos
implicados, los agrupan en un nodo, que varia su posicion dentro de los Procellariiformes y
asociado al outgroup (figura 5.69). Al usar pesos implicados se gener6 un sélo arbol més
parsimonioso (figura 5.70), quedando este nodo como grupo hermano de todo el resto de los
Procellariiformes actuales. El estado de meteorizacion que presenta el MLP-PV13-XI1-28-50

no permite su determinacion como Procellariiformes.
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Figura 5.69.Detalle del MPT del andlisis Figura 5.70.Detalle del MPT del andlisis
filogenético de MUSM 3794 y MLP-PV 13 filogenético de MUSM 3794 y MLP-PV 13
X1-28-50 sin pesos implicados. X1-28-50 con pesos implicados.
Los analisis filogenéticos de los dos ejemplares por separado y con pesos implicados
generan, en el caso de MUSM 3794, un arbol donde resulta como el taxén hernmano de
exulangfigura 5.71), y en el caso de MLP-PV 13-XI1-28-50, un arbol donde resulta ser el taxén

hermano del resto de los Procellariiformes actuales (figura 5.72).

Figura 5.71.Detalle del MPT del andlisis Figura 5.72.Detalle del MPT del analisis
filogenético de MUSM 3794 con pesos filogenético de MLP-PV 13-XI-28-50 con
implicados. pesos implicados.

Figura 5.73.MLP-PV 13-XI-28-50
en vistas (A) caudal, (B) craneal,

(C) lateral y (D) medial. Escala: 1(
mm

Materiales: MLP-PV 90-1-20-11, tibiotarso derecho parcial, escapula? y tarsometatarso?

(figura 5.76).
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Procedencia geografica y geoldgicaLocalidad DPV 6/84, Isla Marambio, Peninsula

Antértica, Formacion La Meseta, Alomiembro Cucullaea | (Ypresiano superior).

Medidas: tibiotarso: ancho mediolateral de la diafisis: 5,4 mm, ancho craneocaudal de la

diafisis: 3,9 mm.

Descripcidn el tibiotarso presenta un tamafio semejante a un petrel mediano- grande (e.qg.
Pterodromd. Diéfisis alineada con elondylus lateralisSulcus extensoriusiuy profundo y
extendido longitudinalmente en sentido proximodistal y dirigido mas medialmente. En cuanto

a los otros dos materiales, el que pareciera un tarsometatarso solo puede distinguirse una
seccion subcilindrica de la diéfisis con una depresién leve que podrigsleuslextensoriys

y el que parece una escapula su segmento proximal es plano, y no presenta tubérculos ni

procesos visibles.

Comentarios: considerado un individuo inmaduro perteneciente a un ?Diomedeidae
indeterminado por Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017), condicion que dificulta alin mas su
determinacion. Algunos autores consideran las estriaciones como un indicativo de que sea un
juvenil (ver Brownstein 2024 y Griffin et al. 2021) pero otros autores demuestran que esto
depende del hueso (Acosta Hospitaleche y Picasso 2020; Picasso y Acosta Hospitaleche 2023).
Los analisis filogenéticos de MLP-PV 90-1-20-11 (tibiotarso) sin pesos implicados arrojan
varios MPT de los cuales varios lo sitian por fuera de Procellariiformes, por lo que su consenso
estricto es muy politobmico (figura 5.74). Al utilizar pesos implicados, todos los MPT lo
posicionan por dentro del outgroup (figura 5.75). Considerando que el material estd muy

pobremente conservado este resultado es esperable.

<+

Figura 5.74.Detalle del consenso estricto
de los analisis filogenéticos de MLP-PV 9
[-20-11 sin pesos implicados.
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Figura 5.75.Detalle del consenso estricto
de los analisis filogenéticos de MLP-PV 9
[-20-11 con pesos implicados.

Figura 5.76.Restos bajo la
etiqueta de MLP-PV 90-1-20-11,
(A) tibiotarso vista craneal, (B)
escapula? y (C) tarsometatarso?
Escala: 10 mm.

5.2.3. Chile
5.2.3.1. Procedencia geografica y estratigrafica

Los materiales aqui estudiados (Apéndice 2) provienen de las localidades de Caldera, EI Morro

y Mina Fosforita (Los Dedos) en la Region de Atacama, donde aflérartaacion Bahia

Inglesa (Mioceno Tardio-Plioceno Tardio); de la localidad Maitencillo (Horcén), Regién de

Valparaiso, colectados en F@rmacién Caleta Horcon (Plioceno Tardio); y de Coquimbo
FROHFFLYQ 3/RPDV GHO 6DXFH’ 5HJL F@mecidn&BJuibd® ER G R (

(Plioceno Tardio) (figura 5.77). Finalmente, un lote de las Guaneras de Tarapaca, colectado a

principios del S XIX, corresponderia al Plioceno-Pleistoceno, aunque su procedencia

estratigrafica es aun objeto de debate (ver mas abajo).

La Cuenca Caldera se localiza en el margen norte de la region, la cual se caracteriza
por una subduccion de bajo angulo con dorsales oceanicas (Pardo et al. 2002; Le Roux et al.
2005, 2016). La cuenca tiene una extension de 43 km en la planicie de la costa entre Caldera y
la desembocadura del Rio Copiapé y su relleno constituye una sucesién marina nedgena que
suprayace a rocas metamorficas paleozoicas y granitoides mesozoicos (Marquardt 1999;

Godoy et al. 2003). La Cuenca Caldera cuenta con tres unidades Neogenas: Formacion
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Angostura, Formacion Bahia Inglesa y Estratos de Caldera (Valenzuela-Toro et. al 2013; Le

Roux et al. 2016 y citas incluidas alli).

La Formacion Bahia Inglesa aflora entre las bahias de Copiap6 y Caldera, y presenta
una sucesion semi consolidada de rocas bioclasticas y fosfaticas caracterizadas por cambios de
facies laterales y verticales. Cerca de Puerto Viejo se superpone discordantemente a la
Formacion Angostura del Mioceno Temprano a Medio. Al norte, en Playa Chorrillos, presenta
un contacto en disconformidad con el Jurasico de Morro Copiap0. A su vez, esta superpuesto

por los Estratos de Caldera del Pleistoceno (Gutstein et al. 2009; Valenzuela-Toro et al. 2013).

La edad de laFormacién Bahia Inglesa esta asignada, de acuerdo con su
paleomalacologia, micropalentologia y relaciones morfoestratigraficas, al Mioceno Medio-
Plioceno (Le Roux et al. 2016 y citas alli). Presenta vertebrados fésiles como condrictios,
cocodrilos, aves marinas (pingliinos, cormoranes y petreles, entre otros) y mamiferos marinos
(ballenas, delfines, focas, perezosos marinos y dugongos) y terrestres (carpinchos) (Le Roux et
al. 2016 y citas alli). La formacion esta dividida en los miembros: El Pimiento (9,5-9,9 Ma);
Puerto Viejo (9,7-9,0 Ma); Punta Totoral (10-8 Ma); Cerro Ballena (8,4 Ma); La Higuera (8
Ma); Chorrillos (7,5 Ma); Mina Fosforita (4,2 Ma); Quebrada Blanca (5,3 Ma) (Achurra 2004;
Henriquez 2006; Carrefio 2012; Le Roux et al. 2016).

La Formacion Caleta Horcon aflora en superficie en forma de estratos horizontales
en los acantilados costeros entre las ciudades de Caleta Horcon y Maitencillo, en la region de
Valparaiso, Chile central, y presenta una potencia de 45 m. La Formacion Caleta Horcon
corresponde a una unidad geoldgica depositada en ambiente marino de antigiiedad Plioceno
Tardio (Carrillo-Bricefio et al. 2013), estimacién basada en bioestratigrafia de moluscos
(Tavera 1960; Chavez-Hoffmeister et al. 2014) y el ensamble faunistico de invertebrados y
vertebrados (Carrillo-Bricefio et al. 2013). Esta formacion esta caracterizada por la
predominancia de areniscas de grano fino no consolidadas en estratos subhorizontales y
presenta dos intervalos en su secuencia. Sus estratos basales estan en contacto discordante con
el basamento plutonico-metamorfico del Paleozoico-Jurasico de la region. Se pueden encontrar
vertebrados e invertebrados, sobre todo marinos (Carrillo-Bricefio et al. 2013). La Formacion
Caleta Horcén presenta dos intervalos estratigraficos con diferentes caracteristicas litolégicas
y paleontoldgicas. El inferior son los 5 estratos basales de la unidad, que presenta
conglomerados y areniscas sin macrofosiles, mientras que el superior esta constituido por el

resto de la secuencia hasta el tope, con capas de areniscas finas a guasss de
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conglomerados con abundantes macrofésiles invertebrados y vertebrados (Carrillo-Bricefio et
al. 2013).

La Formaciéon Coquimbo (Moscoso et al. 1982) se encuentra en la costa de Chile
(entre 28° y 30° latitud Sur) en la localidad La Cantera, IV Region de Coquimbo. Los
sedimentos marinos sublitorales y neriticos se disponen en terrazas planas con areniscas
amarillas de grano medio a grueso, arenas limosas y consolidadas con intercalaciones de
coquinas, que se presentan en bancos cementados (Le Roux et al. 2004). El contenido de
invertebrados, analisis radiois6topos de K-Ar y caracteristicas litologicas determina una
antigliedad Mioceno Tardio-Plioceno Tardio (Staig et al. 2015 y citas alli). Esta formacion es
el resultado de transgresiones que durante el Mioceno aportaron material sedimentario marino
(Le Roux et al. 2006). No obstante, el hallazgo de dientes de tiburon corresponde a depdsitos
secundarios debido a cambios de relieve asociado a neotectonica que habrian sido muy
importantes en la estructuracion del relieve de costa durante el Plioceno-Cuaternario (Staig et
al. 2015). En la Formacion Coquimbo se han encontrado invertebrados fésiles fragmentarios
asociados a cantos rodados y vertebrados mal preservados, entre ellos, dientes de condrictios
(Staig et al. 2015), cetaceos (Moscoso et al. 1982) y pingliinos (Acosta Hospitaleche et. al
2006). La Formacion Coquimbo se divide en trece unidades de acuerdo con sus caracteristicas
litol6gicas y contenido faunistico (Le Roux et al. 2005); la unidad 2 (cercana a la base) tiene

una antigiiedad de 14,6 Ma mientras que la 13 (el techo), de 2 Ma.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



N 206

Figura 5.77.Mapa mostrando la localizacion de las formaciones Bahia Inglesa, Coquimbo y
Caleta Horcon, donde se recolectaron los materiales. De derecha a izquierda: Chile en el
contexto de Sudameérica, Regiones de las que pertenecen las formaciones, detalle de dichas
regiones con la localizacion de las formaciones.

5.2.3.2. Sisteméatica Paleontoldgica

Procellariiformes
Diomedeidae
Gen. nov sp. nov. C

Material: SGO.PV.18060, Tibiotarso izquierdo con la epifisis distal con parte de la diafisis
(figura 5.79).

Procedencia_geografica_y geoldqicatocalidad de ElI Morro, Formacién Bahia Inglesa,

Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.
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Diagnosis: borde lateral detondylus lateraliscircular y distalmente mas marcada, apertura
mas distal detanalis extensoriusle mayor diametro y mas circular que en el resto de los
Diomedeidae, ancho proximodistal debns supratendineumayor a otros taxones de la
familia, union de la epifisis distal con la diafisis mas cumppizandylus medialien vista

craneal poco desarrollado con respecto al resto.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLP D GdrRangocaudalP7,280MhF KRV G
y mediolateral: 10,38 mm, anchos epifisis distal craneocaudal 15,29 mm y mediolateral: 16,59

mm.

Descripcion: Tamafo grande similar a Diomedeida®lacronectesDiéfisis alineada con el
condylus lateralisTuberculum retinaculi m. fibulariformando una cresta elevada alargada
proximodistalmenteSulcus extensoriuen la facies craneal algo desplazado hacia el lado
medial.Condylus lateralisnas proyectado distalmente queneldialis Condylus medialissn

vista medial, alargado craneocaudalmente (aproximadamente dos veces su altura
proximodistal),condylus lateraliscircular. Depressio epicondylaris lateralalgo deprimida,

con un reborde irregular y poco definido en forma de ar$ildcus m. fibularis brevibien
desarrolladoTrochlea cartilaginis tibialisbien delimitada por margenes simétricos, presenta
una cresta baja en su linea media sagital y en las facies caudal y distal, que no apaee en

especiesCanalis extensoriuson una leve inclinacién distomedial.

Comentarios: Se lo asigna al orden Procellariiformes porqueim@ressio ligamentum
collateralis medialises indistinguible, a Diomedeidae por sus proporciones y porque comparte
conD. exulanda presencia de wulcus extensoriusbicado medialmente en su porcién distal

y uncondylus medialielongado craneocaudalmente (dos veces su altura proximodistal).

Cony sin pesos implicados, los analisis filogenéticos de SGO.PV.18060 resultaron en un MPT
donde se lo recupera dentro de Diomedeidae (figura 5.78) y jintexallangver analisis de
Notoleptos giglily figuras 5.52-53, 5.78).

+
Figura 5.78.Detalle del MPT del analisis
filogenético de SGO.PV.1806®n y sin
pesos implicados.
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Figura 5.79.SGO0O.PV.18060
en vista (A) caudal, (B)
craneal, (C) lateral y (D)
medial. Escala: 10 mm.

Gen. nov sp. nov. D

Material: SGO.PV 1065, neurocraneo parcial. Se conservan las zonas temporal, parietal,
frontal, parte de los nasales y parcialmente la zona occipital, la zona palatallaomméa

parasphenoidaliy el condylus occipitaligfigura 5.82).

Procedencia_geogréfica y geoldgica:ocalidad de ElI Morro, Formacién Bahia Inglesa,

Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis: gran tamafioprominentia cerebellaridien desarrollada formando una cresta
dorsoventraldepressio frontonasalimas profunda que en el resto de Diomedejgl@eessus
zygomaticunbien desarrollado,ondylus occipitaligjue no sobrepasa ventralmentelataina
parasphenoidalis y processus medialis parasphenoidaligblicuos que convergen

caudalmente.

Medidas: largo rostrocaudal (en vista dorsal) 63,99 mm, ancho mediolateral maximo (a la
altura de losprocessi paroccipitalgs 49,85 mm, ancho minimo (a nivel de la bisagra
frontonasal): 20,23 mm, alto dorsoventral (al nivel daaina parasphenoidaljs37,91 mm,
ancho minimo de la cresta entre fosas: 5,65 mm, anchofdsska glandularis nasalia ese

nivel: 9,95 mm, altura dorsoventral dedgsa glandularis nasati$,97 mm.

Descripcion: Aunque su tamarfio es algo menor a los Diomedeidae actuales, la fusibn completa
y la desaparicion de las suturas permite asignarlo a un individuo adulto. Recuerda a
Thalassarche melanophren la distancia entre ldsssae glandulares nasalgsel processus
postorbitalis bien desarrollado y dirigido rostralment&ngulus postocularis/ processus
postorbitalis separados rostrocaudal y ventrodorsalmente, ambos con el mismo desarrollo.
Depressio frontalien la bisagra nasal sobre jm®cessus frontalis premaxillati$ormando

una fosa redonda profunda, mas marcada que en el @sita nuchalis transversale
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disposicon similar &. melanophrisRegidn occipital rectangular como en los Diomedeidae.
Fossa glandularis nasaliso interrumpida poun anguluspostocularis;ambas fosas estan
separadas por una distancia igual a la mitad de laFosaa glandularis nasalimas profunda

en la linea mediaFossae musculorum temporaliugue no aproximan a la linea media.
Condylus occipitalissubcircular con unancisura mediana condyly foramen magnum
dispuesto a 45° grados con respecto al eje mayor del cRnoeainentia cerebellariglirigida
caudalmenteCrista nuchalis transversalesarrollada.Fossa parabasalissuperficial con

foramina.Processi zygomaticumesarrollan una cresta dorsomedial.

Lamina parasphenoidali®valada en sentido mediolateral, con sus laterales casi
perpendiculares al eje mayor del craneo, mas ventral gostrelm maxillarey que econdylus
occpitalis Processus lateralis parasphenoidaks forma deala que no cubre atecessus
tympanicus rostraligno se formanulus tympanicysLamina parasphenoidalide extension
rostral redondeada, retraida caudalmente, dejando al descubierto canales independientes de la
tuba auditiva communi®rocessus medialis parasphenoidais3&” RULHQWDGD PHGLD(
con su largo rostrocaudal de aproximadamente dos tercios del largo rostrocaudiaingeala

parasphenoidalis

Comentarios: Sin pesos implicadofs analisis filogenéticos de SGO.PV.1065 resultaron en

dos arboles, en los que se lo recupera dentro de Diomedeidae (figura 5.80). Al aplicar pesos
implicados se generd un sélo MPT (figura 5.81) mas resuelto, donde se ubica junto a
melanophris(ver analisis dé&otoleptos giglily figuras 5.52-53). Su asignacion es soportada

por el tamafio del neurocraneo, el ancho de las fossae glandulares nasales, la distancia entre
ambas (similar &. melanophrisy la extension rostral dangulus postocularislel procesus
postorbitalis Por otro lado, presenta caracteristicas unicas dentro de la familia, por lo que se

sugiere la propuesta de un nuevo género y especie para su asignacion.

+ +

Figura 5.80.Detalle del MPT del analisis Figura 5.81.Detalle del MPT del analisis
filogenético de SGO.PV.1065n pesos filogenético de SGO.PV.1065Hn pesos
implicados. implicados.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



300

Figura 5.82.
SGO.PV 1065 en
vista (A) dorsal, (B)
lateral izquierda, (C)
occipital y (D) lateral
derecha. Escala: 10
mm.

Thalassarchesp.

Material: SGO.PV 19006, tarsometatarso derecho con su epifisis distal y parte de la diafisis,

sin una parte de la tréclea metatarsal Il (figura 5.84).

Procedencia geogréfica y geoldgicd:ocalidad de Bahia Salado, Formacién Bahia Inglesa,

Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDG 8orsoventrBIP5,640)Q FKR V

mediolateral: 8,58 mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 10,61 mm y mediolateral 15,21 mm.

Descripcion: Tamafio grande semejante a DiomedeidMaoronectesMetatarsal | yfossa
metatarsil ausentes. Extension diferencial dettashleae metatarsale#il las mas extendida,
siguiéndole la IV y por ultimo la lIForamen vasculare distalalineado con ldrochlea
metatarsill. Epifisis distal cimétricament divergente en sentido medial y latécshmen
vascular distaleabriendo entre los metatarsales Il y IV en las caras dorsal y vé&hitalis
extensoriusuperficial.Canalis interosseus distalmompleto, ya que presenta un foramen en
vista distal que se conecta proximalmentdoshmen vasculare distaldVietatarsal 1V sin

proyeccién pronunciada en su margen laterodistal, pero con una incisura en su margen lateral.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de SGO.PV.19006 (tarsometatarso) sin pesos
implicados generan varios MPT en los que la posicion del fosil varia, pero siempre se ubica
entre los Procellariidae asociados a Pelecanoididae y Oceanitoidea. En un consenso estricto se
genera una politomia dentro de este nodo (figura 5.83). Al aplicar pesos implicados, se genera

un mayor numero de MPT, donde la posicion del fésil fluctia asociado a otros Procellariidae.
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Las comparaciones directas de los materiales, permitieron asignarlo a un Diomedeidae, con
proporciones similares a las déalassarcheDe la misma manera, &ramen vasculare
distale se alinea con l&rochlea metatarsi licomo enThalassarchey presenta una gran
separacion entre las trécleas. La troclea Ill es mas redondeada en vista medial y menos
proyectada distalmente; ademas, entre las trécleas Il y IV hay un surco en forma de V alineado

mediolateralmente con &ramen vasculare distale

Figura 5.83.Detalle del consenso estricto
de los andlisis filogenéticos de
SGO.PV.19006 sin pesos implicados.

Figura 5.84.SGO.PV 19006
en vistas (A) dorsal, (B)
ventral, (C) lateral, (D) media
y (E) distal. Escala: 10 mm.

Procellariidae
Pachyptila
Pachyptilasp.nov. E

Material: SGO.PV 15639, Humero izquierdo preservando su epifisis distal y parte de la
diéfisis (figura 5.87).

Procedencia geografica y geolégic&oleccion Lomas del Sauce, Formacion Coquimbo,

Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.
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Diagnosis: pequefiofossa musculi brachialisvalada, superficie distal con una fosa que se
extiende sobre @ondylus dorsaliy confluye con esulcus humerotricipitalisforamenes en

la pared lateral de l#fossa olecrani socavando el borde medial dallcus tendinis m.
scapulotricipitalis epicondylus dorsaligo distinguible dgbrocesus supracondylaris dorsalis

y presencia de dos fosas igualmente desarrolladas y distaf@saldylus dorsalisuna sobre

el epicondylus dorsalig la otra caudal al mismo.

Medidas ODUJR WRWDO PP HVWLPDGaegcaud®&B,18D@FKRV C
y dorsoventral: 4,5 mm, anchos epifisis distal craneocaudal: 5,25 mm y dorsoventral: 7,92 mm.

Descripcion: Tamafio pequefio. Humero con seccidon subeliptica y leve compresion
craneocaudaProcessus supracondylaris dorsaltien desarrollado, dorsalmente expandido,
gue termina en un borde rectoFossa musculi brachialis ovalada orientada
proximodistalmente. Dos foramenes pequefios abren distalmeefgcahdylus ventralis
Presencia de una fosa que confluye cosuétus humerotricipitalis/ se extiende sobre el
condylus dorsalis Sulcus scapulotricipitalisestd separado delulcus humerotricipitalis
Rebordes debkulcus scapulotricipitalisasimétricos, el ventral mas expandidRrocessus
flexorius extendido distalmente alcanzando el nivel cahdylus ventralisFossa olecrani
profunda, rodeada por rebordes marcados y fooammina pneumaticaEn vista ventral,
tuberculum supracondylareentrale alargado en sentido proximodistal y b&jgmicondylus
dorsalisindistinguible delprocessus supracondylaris dorsalBistalmente, se observan dos
fosas pequefias y profundas, de igual desarrollo, una sobre la bagwocde$sus

supracondylaris dorsalig la otra mas caudal.

Comentarios: Los analisis filogenéticos sin pesos implicados de SGO.PV.15639 (humero)
arrojaron 18 MPT, de los cuales la mayoria relaciona a este ejempRaduwyptila belcheri
Sin embargo, el consenso estricto genera una politomia (figura 5.85). Con pesos implicados, el

analisis arroj6 un so6lo MPT (figura 5.86) donde queda asociadgrsea

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X 303

Figura 5.85.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos
SGO0.PV.15639 sin pesos implicado

Figura 5.86.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de
SGO.PV.15639 con pesos implicadc

Se lo asigné a la familia Procellariidae por la presencia de tres fosas (dos caudales y
una craneal) distales @picondylus dorsalisPresenta un aspecto y tamafo simildP.a

belcheri,con unaossa brachialisalargada y profunda.

Figura 5.87.SGO.PV
15639 en vistas (A)
craneal, (B) caudal, (C)
dorsal, (D) ventral y (E)
distal. Escala: 10 mm.

Pachyptila desolata
Material: MPC-601, craneo preservando el neurocraneo parcial hasta los nasales (figura 5.90).

Procedencia geogréafica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV P

los procesos postorbitales: 20,95 mm, a nivel de los lacrimales: 18,18 mm, ancho minimo (antes
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de los lacrimales): 9,92 mm, alto dorsoventral (a nivel dentena parasphenoidal)s 18,8

mm, ancho fosa nasal maximo: 3,98 mm.

Descripcion: De tamafio pequefio, cercan®achyptila Forma cuadrangular trapezoidal de la
region occipital.Fossae glandularum nasal@sinterrumpidas y con una minima separacion
entre ambas que forma una crests.lacrimalefusionado alos frontale sin suturas que
muestren los limites, mas alargado rostralmente y con perforaciones neumaticas y recesos,
processus orbitalison desarrollo similar grocessus supraorbitali®epressio frontalidbien
marcada sobre la bisagra frontonagalssae musculorum temporaliuextendidas hacia la
linea media y cercanas entre Bbramen magnuma 45° del eje principal del craneo.
Prominentia cerebellarisnclinada caudalment&rista nuchalis transverspresenteFossa
parabasalissuperficial Processus postorbital@irigido oblicuamente hacia el extremo rostral.
Angulus postocularisdelante delprocessus postorbitalisProcessus paroccipitalidien
desarrollado, principalmente en su porcion rosRedcessus zygomaticbgen desarrollado.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MPC-601 sin pesos implicados generaron varios
MPT, en los cuales este especimen se sitla en la base de Procellariidae o en ldobase de
Procellariiformes. El consenso estricto genera una politomia dentro de Procellariiformes, figura
5.88). Al usar pesos implicados, se genera un solo arbol donde el fosil se ubica en una porsicién

basal dentro de los Procellariiformes (figura 5.89).

+

Figura 5.88.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos ¢
MPC-601 sin pesos implicados.

Figura 5.89.Detalle del MPT de los analisis
filogenéticos de MPC-601 con pesos implicadc

Por lo tanto, los resultados filogenéticos no permitieron realizar una asignacion
sistematica precisa; pudiendo ubicarlo dentro de los Procellariiformes basales, como integrante
de una nueva familia 0 como un taxén basal al orden. Los caracteres observados, sin embargo,
soportan su inclusion dentro de los Procellariidae y cerc®aclayptila Es indistinguible de

P. desolataa partir de su morfologia general y talla, particularmente por la configuracion de la
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crista nuchalis transversala minima separacion entre légssae glandulares nasales

(exclusivo dePachyptilg, el amplioforamen magnuny el gran desarrollo dé&crimale

Figura 5.90.MPC-601
en vistas (A) dorsal, (B)
occipital, (C) lateral
izquierdo, (D) lateral
derecho y (E) ventral.
Escala: 10 mm.

Pachyptilasp.

Material: MPC-TR-006, Hiumero izquierdo, con la epifisis proximal incompleta ypreservado

en dos porciones (figura 5.92).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ORQJLWXG IUDJPHQWRY SUR[LPDO PP\ GLVWDO
anchos diafisis dorsoventral de fragmentos proximal: 5,17 mm vy distal: 5,2 mm,
craneocaudales del proximal: 4,3 mm vy distal: 3,7 mm, anchos de epifisis proximal
dorsoventral: 8,51 mm y craneocaudal: 6,07 mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 10,88 mm

y craneocaudal: 7,03 mm.

Descripcién: Tamafio similar al de un Procellariidae medidfmssa pneumotricipitalipoco
profunda, indivisa y siguiendo la curvatura de la cabeza del hu@gsta deltopectoralis
prominentedorsalmenteProcessus supracondylaris dorsabgen desarrollado, con carillas
irregulares y recto distalmenteFossa musculi brachialisovalada y orientada
proximodistalmenteEpicondylus ventralicon dos foramenes pequefios y profundos en su

superficie distocaudal. Presencia de una fosa en la superficie distal que confluysubtunsel
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humerotricipitalisy se extiende sobre ebndylus dorsalisimpressio m. coracobrachialis
cranialis moderada y limitada por larista deltopectoralis Tuberculum m. pectoralis
superficialismas prominente hacia el marg@mista bicipitalisconvexa y redondeadaulcus
scapulotricipitalis indistinguible del sulcus humerotricipitalisy rodeado por crestas
asimétricas (la ventral mas desarrolladRpcessus flexoriuextendido distalmente hasta el
nivel del condylus ventralisCondylus dorsalisalargado en sentido proximodistagndylus
ventralisalargado en sentido ventrolatei@bndylus dorsali€on una extensién hamulada en
su extremo proximakFossa olecranprofunda y bien delimitadduberculum supracondylare
ventrale proximalmente muy pronunciado y en punipicondylus dorsalispobremente

desarrollado y plano, con dos fosas caudales y una craneal, del mismo desarrollo.

Comentarios: Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados dieron como resultado una
serie de arboles, en la mayoria de los cuales, el fosil se vincuRacbgptila belcheriEl
consenso estricto genera una gran politomia (figura 5.91).

+

Figura 5.91.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos di
MPC-TR-006 con y sin pesos
implicados.

El fésil es asignado a Procellariidae por los resultados de los analisis filogenéticos y la
presencia de urfassa musculi brachialismiarcada, uepicondylus ventralibien desarrollado

y la presencia de dos foramenes pequefios y profundos en la superficie distocaudal.
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Figura 5.92. MPC-TR-006 en vistas (A)
craneal, (B) caudal, (C) ventral, (D) dorsal y
(E) distal. Escala: 10 mm.

Ardenna
Ardenna spnov. F

Materiales: MPC-18003, Tarsometatarso derecho completo preservado en dos fragmentos
(figura 5.97), SGO.PV.22224, Tarsometatarso izquierdo completo fracturado en la mitad de la

diéfisis con ldossa supratrochlearis plantaricubierta por sedimento (figura 5.98).

Procedencia geografica y geolégicaMPC-18003: localidad de EI Morro y SGO.PV.22224:.
Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno

Tardio.

Diagnosis: presenta los mismos caracteres qurelenna pacificaexcepto en que la
conformacion del canal para el tendénmelsculus flexor digitorum longsDL) es cerrado
por contacto (no por fusion) dedasta medialis hypotarsion lacrista intermedia hypotarsi

(mientras que eA. pacificaes cerrado por fusion).

Medidas: MPC-18003: largo total: 56,84 mm, anchos diéfisis dorsoventral: 3,78 mm y
mediolateral: 4,7 mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 7,64 mm y mediolateral: 8,62

mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 6,24 mm y mediolateral: 8,48 mm. SGO.PV.22224:
lonJLWXGHYV GH ORV IUDJPHQWRYV SURJ[LPDO PP\ GLVWD
anchos diafisis mediolateral: 3 mm y dorsoventral: 2,9 mm, anchos epifisis proximal
mediolateral: 7,53 mm y dorsoventral 6,82 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 6,71 mmy

dorsoventral: 4,83 mm.
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Descripcion: Tamafo de petrel mediano-chid@minentia intercotylarishien desarrollada,
redondeada y dirigida proximodorsalmenitaberositas m. tibialis cranialiausenteCotylae
medialisy lateralisbien desarrolladas, dirigidas proximodorsalmente y de tamafios subiguales.
Cotyla medialismas extendida proximalmente queciatyla lateralisy delimitada por un
reborde elevado en su lado med@dtyla lateraliscon un reborde dorsal y con una pequefia
fosa debajoTuberositas ligamentum collateralis lateradismpressio ligamentum collateralis
lateralis debajo del borde de totyla lateralis Fossa infracotylaris dorsalipoco profunda.
Fossa infracotylaris plantariausente. Dogoramina vascularia proximaliano alineadas
proximodistalmenteCrista medialis hypotarsilargada en sentido proximodistal (entre dos y
tres veces su ancho mediolateral) y lateral eotgla medialisEl MPC-18003, la conexion
distal de lecrista medialis hypotargion la diafisis es abrupta y forma una inflexion concava,;
en SGO.PV.22224 es menos abrupta. Desarrollo derigta intermedia hypotarsi dossulci
hypotarsi Extension decrista lateralis menor a la de larista medialis hypotarsy crista
intermedia hypotarsen MPC-18003. En vista proximal, la union entre el margen medial de la
crista medialis hypotarsy la facies plantarisforma una concavidadzossa infracotylaris
dorsalis profunda.Sulcus extensoriuémitado por dos crestas asimétricas, la lateral la mas
extendida dorsalment&€analis tendinis insertii m. flexor digitorum long(iBDL) y canalis
tendinis insertii m. flexor hallucis longy§HL) formando canales. FDL conformado por el
contacto de larista medialis hypotarsion lacrista intermedia hypotarsgue no se fusionan.
FHL formado por la fusion de kxista lateralis hypotarscon lacrista intermedia hypotarsi

FDL medial a la linea media de éaninentia intercotylarisHay dos foramenes vasculares
dorsales proximales que desembocan uno en el lado proximoventral y otro en el lado

proximomedial.

Extension diferencial de ldsochleae metatarsalesll las mas extendida, siguiéndole
la IV y por dltimo la Il. Metatarsal | yossa metatarsi AusentesForamen vasculare distale
abriendo entre los metatarsales Il y IV en las superficies dorsal y ventral y se encuentra distal
al nivel proximodistal de larochlea metatarsi llSulcus extensoriugue rodea aloramen
vascular distalgoronunciado. Epifisis distal asimétrica debido a que la extension medial de la
trochlea metatarsi lles mayor que la extension detdachlea metatarsi IVEI lateral de la
trochlea metatarsi 1\ la superficie medial de teochlea metatarsi Ison concavas.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MPC-18003 (tarsometatarso) sin pesos implicados
generaron varios MPT en los cuales, excepto en uno, el fésil se vinclademma pacifica
Este nodo varia su posicién, pero siempre se ubica dentro de los de Procellariidae (por eso e
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el consenso estricto se ve politdmico, figura 5.93). Al usar pesos implicados, se genera un MPT,

en el cual también se relaciona @rpacifica(figura 5.94).

+

Figura 5.93.Detalle del consenso estricto Figura 5.94.Detalle del MPT de los anélis
de los andlisis filogenéticos de MPC-180C filogenéticos de MPC-18003 con pesos
sin pesos implicados. implicados.
Los analisis filogenéticos de SGO.PV.22224 (tarsometatarso) sin pesos implicados
generaron varios MPC en los cuales, excepto en uno, se vinclledemma pacificyy siempre
se ubica dentro de Procellariidae (por eso en el consenso estricto es politdbmico, figura 5.95).
Al usar pesos implicados, se genera un MPT el cual también comparte notlopamifica

(figura 5.96).

Figura 5.95.Detalle del consenso  Figura 5.96.Detalle del MPT de los andlisis
estricto de los analisis filogenéticos filogenéticos de SGO.PV.22224 con pesos
SGO.PV.22224 sin pesos implicado implicados.

Los analisis filogenéticos y la comparacion anatomica sitlan a los materiales dentro de
Procellariidae por la presencia de: una fosa marcada por el rebord®tigddateralis sulcus
extensoriuglelimitado por crestas asimétricas (siendo la lateral la mas extendida dorsalmente),
y otros caracteres generales que lo relacionanAcdenna pacifica Ambos materiales son

idénticos y por eso se postula geue pertenecen a la misma especie.
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Figura 5.97.MPC-18003 en vistas (A)
dorsal, (B) ventral, (C) lateral, (D) medial,
(E) proximal y (F) distal. Escala: 10 mm.

Figura 5.98.SGO0.PV.22224 en vistas (A)
dorsal, (B) ventral, (C) lateral, (D) medial,
(E) proximal y (F) distal. Escala: 10 mm.

Puffinus sp. nov. G
Material: SGO.PV 21490, Tarsometatarso izquierdo incompleto (ver seccion de Peru).

Procedencia geografica y geoldgicatocalidad Maitencillo, Horcon, Formacion Caleta

Horcén, Plioceno Tardio.

Diagnosis, descripcion y comentarioseeste material, descripto por Chavez Hoffmeister et al.

(2014) fue reportado comrdenna cf. A. grisegyero aqui es asignaddPaffinussp. Nov G

(descripta en la seccion de Peru).
Daptionsp. nov?

Material: SGO.PV 21553, Ulna derecha, conserva la epifisis distal y la diafisis (figura 5.100).
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Procedencia geografica y geoldgicatocalidad Maitencillo, Horcon, Formacion Caleta

Horcoén, Plioceno Tardio.

Medidas: ORQJLWXG WRWDO PP HVWLRIDs®ngal:3BPAm DQFKR
y craneocaudal: 4,36 mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 4,98 mm y craneocaudal: 7,59

mm.

Descripcién: De tamafio semejante a un petrel mediano. Ulna de seccion circulpapitae
remigales caudales dorsalessibles.Tuberculum carpalele borde proximal inclinado, borde
ventrodistal relativamente recto y cpori pneumacitien lafacies craniodorsalisSulcus
intercondylarisy condylus ventralidbien definidosCondylus dorsalis ulnaeon unlabrum
condyli dorsalisque se extiende distalmente, mas all4 del céndilo. Los dos condilos poseen
una extension distal subigusicisura tendineuprofunda, presentando un tubérculo asociado
bien desarrollado. No hdgramina pneumaticalrededor delabrum condily dorsalisni una
marcada depressio radialifProximal alcondylus ventralis ulnabay un tubérculo que se

extiende ventralmente.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.21553 (ulna) con y sin pesos implicados
generaronn un MPT, en el cual se vincul®aption capensdfigura 5.99). Los analisis
filogenéticos y la comparacion morfolégica lo asociaDagption capensepor lo cual se

propone una nueva especie para este género.

+ Figura 5.99.Detalle del MPT de los analis
filogenéticos de SGO.PV.21553 con y sin
pesos implicados.

Figura 5.100.SGO.PV 21553 er
vistas (A) ventral, (B) dorsal y
(C) distal. Escala: 10 mm.
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Calonectris sp.

Material: SGO.PV 22241, craneo, conservando el neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal,

su parte ventral esta cubierta por sedimento aun (figura 5.102).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV PHG
y minimo: 13,29 mm, alto dorsoventral (al nivel dédmina parasphenoidaljs26,71 mm,

ancho maximo fosa nasal: 5,34 mm.

Descripcién: Tamafo afin a un petrel mediano. Regién occipital cuadrangular trapezoidal.
Processus postorbitaliy angulus postocularisdesarrollados en un margen continuo, el
primero desplazado ventralmentrocessus postorbitaliperpendicular al eje mayor del
craneo. Fossae glandularum nasalebien desarrolladas, separadas por una distancia
aproximada a la mitad de la fosa, e interrumpidas p@ngulus postocularisCaudal al
angulus postoculariaparece una fosa algo profunda, que no alcaqra@dssus postorbitalis
Depressio frontalisbien desarrollada sobre la bisagra frontonaBaksae musculorum
temporaliumdorsalmente bien desarrolladas y cercanas entre si en la linea Grexdae
nuchalesbien marcadasCondylus occipitalisubcircular debido a la presencia dentdsura
mediana condyli Foramen magnumen angulo de ca. 45° con respecto aldmina
parasphenoidalisProminentia cerebellarigedondeada y con inclinacién caudatocessi
paroccipitales aproximadamente al mismo nivel que edndylus occipitalis Processus
zygomaticunbien desarrolladd-oramen veni occipitalis externgeforamen veni occipitalis

externaevisibles.

Comentarios: Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados de SGO.PV.22241
arrojaron un solo arbol, en el cual se ubica como el taxén hermaRtemelroma incerta
(figura 5.101).

+

Figura 5.101.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de SGO.PV.2224:
con y sin pesos implicados.

Los analisis comparativos demuestran que: SGO.PV 22241 presenta las regiones

temporal + occipital mas extendidas con respecto a la region de los parietales que en la mayoria
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de los Procellariiformes, similar a lo que sucedé€alonectris edwardsi{Procellariidae), a
guien se asemeja en su tamafo, el ancho deidta nuchalis sagittalisy de las fossae
glandulares nasalesunquese diferencia en la extension mediolateral dedaa glandularis
nasalis(enC. edwardsiies menor). Se asigna a Procellariidae por: la forma trapezoidal de la
region occipital, lagossae musculorum temporaliusren desarrolladas, el corfmocessus

postorbitalisy la presencia de una fosa caudarajulus postocularis

Figura 5.102.SGO.PV 22241
en vistas (A) dorsal, (B) ventra
(C) lateral izquierdo, (D) latera
derecho y (E) occipital. Escala
10 mm.

Pterodroma
Pterodromasp.

Material: SGO.PV 22238, craneo, conserva el neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal, la

parte ventral se encuentra cubierta de sedimento aun (figura 5.106).

Procedencia geografica y geologicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ORQJLWXG WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKR
de processi postorbitalgs 29,69 mm, de la cresta entre fosas nasales: 5,84 mm, alto

dorsoventral (al nivel de lamina parasphenoidal)s9,53 mm.

Descripcidén: Tamafio de petrel mediane.¢, Pterodromd. Forma occipital cuadrangular

trapezoidal. Fossae glandulares nasaledslesarrolladas, separacion entre ambas de
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aproximadamente la mitad del ancho de una fogata nuchalis transvershien pronunciada.
Depressio frontalis nasalislesarrollada sobre la bisagra frontonagalssae musculorum
temporalium desarrolladas, acercandose entre si en la linea media del dPioeessi
paroccipitales desarrollados, al mismo nivel que ebndylus occipitalis Processus
zygomaticumpresente.Foramen magnumen angulo ca. 45° con respecto aldanina
parasphenoidalisProminentia cerebellarissdondeada con inclinacion caudayramen rami
occipitalis arteriae ophthalmicae externaerca deforamen magnumForamen sin nombre
del lado caudal de lerista nuchalis transverseiulcus veni occipitalis externyssuforamen
veni occipitalis externa@resentesProcessus postorbitaliperpendicular al eje mayor del
craneoangulus postocularisostral al mismoLamina parasphenoidalide limites definidos
y ventral alrostrum maxillarey al condylus occipitalisProcessi mediales parasphenoidales
con un largo rostrocaudal menor a la mitad del largo déart@na parasphenoidaljs

subparalelos entre si y caudalmente mas desarrollados.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.22238 con pesos implicados e
incorporando al taxon MPC-TR-009 (ex MPC-TR-003), lo sitian dentro de Procellariidae
(figura 5.103). Sin pesos implicados, en algunos MPT, se mantiene la ubicacion, pero se sitdan,
a veces, cercanosRterodroma incertaEl consenso estricto genera una politomia (figura
5.104). Usando pesos implicados y sin incluir a MPC-TR-003 (figura 5.105), se ubica también

dentro de Procellariidae.

+ + Figura 5.103.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos en conjunto de
SGO0.PV.22238 y MPC-TR-009 (ex
MPC-TR-003) con pesos implicados.
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Figura 5.104.Detalle del consenso
estricto de los andlisis filogenéticos el
conjunto de SGO.PV.22238 y MPC-
TR-009 (ex MPC-TR-003) sin pesos
implicados.

+ Figura 5.105.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de SGO.PV.222
con pesos implicados.

SGO.PV.22238 es asignado a Procellariidae por la forma trapezoidal de la region
occipital, lasfossae musculorum temporalitsren desarrolladasondylus occipitaligjue no
sobrepasa el plano dellEmina parasphenoidalig processus medialis parasphenoidadis
forma de tubérculo. Ademas, es muy simild&tarodroma incertaaunque esta Ultima es de
tamafio mayor y la separacion entre fosas glandulares nasales es mas amplia. Por tanto, se

propone su asignacion a una nueva espeditetedroma
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Figura 5.106.SGO.PV 22238 en
vistas (A) dorsal, (B) ventral, (C)
lateral derecho, (D) lateral
izquierdo y (E) occipital. Escala: 1
mm.

Gen. nov. sp. nov. H

Materiales: SGO.PV 22239 craneo, conserva el neurocraneo hasta la bisagra frontonasal, la
parte ventral esta cubierta por sedimento; MPC-12001 craneo, conserva neurocraneo, hasta la
bisagra frontonasal, parte ventral cubierta por sedimento (figura 5.109).

Procedencia geografica y geologicd-ocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis: pequefio tamafio, crestas nucales muy pronunciadas que se acercan medialmente
dejando una cresta muy marcada entre ambas fosas muscplaesssi postorbitales
perpendiculares al eje mayor del craneo, bien desarrollados, pero no muy extpnob@éssus

medialis parasphenoidalisien desarrollados.

Medidas: 6 *2 39 ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8 PP
maximo (a nivel de loprocesos postoculare25,03 mm y minimo: 8,7 mm, alto dorsoventral

(al nivel de ldamina parasphenoidal)s21,34 mm, ancho maximo fosa nasal: 2,96 mm. MPC-
12001:ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR § PP DQFKRV PH
procesos paroccipital@s32,98 mm, minimo (al nivel pre-bisagra frontonasal): 10,87 mm, alto
dorsoventral (al nivel de lmina parasphenoidaljs 24,01 mm, ancho maximo fosa nasal:

3,78 mm.
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Descripcion: Tamafo correspondiente al de un petrel mediano-chico. Region occipital
cuadrangular a trapezoid&lossae glandulares nasalbgen desarrolladas e interrumpidas por

el angulus postocularisCaudal al mismo hay una fosa que no alcanzgratessus
postorbitalis. Separacion entriwssae glandulares nasalde aproximadamente la mitad del
ancho de la fosa. Bisagra frontonasal depressio frontalisnarcadaCrista nuchalisbien
desarrolladaFossae musculorum temporaliunen marcadas, que se acercan entre si en la
linea media quedando upeesta nuchalisnedia muy angosta y pronunciad@ramen veni

occipitalis externag foramen veni occipitalis externggesentes.

Condylus occipitalissubcircular por la presencia oieisursa mediana condyly esta
al mismo nivel rostrocaudal que mocesus paroccipitaligsF-oramen magnumaon un angulo
de ca. 45° con respecto aldamina parasphenoidalidProminentia cerebellarisedondeada
con inclinacién caudal. Desarrollo rostral dguamosunmayor a la extension ventral de los
processi paroccipitalesestos ultimos ventrales abndylus occipitalis Cotyla quadratica
squamosal mismo nivel dorsoventral querelstrum maxillagcotyla quadratica oticdorsal.
Processi zygomaticurbien desarrolladosProcessus postorbitalibien desarrollado y de
similar forma al déMacronectesdirigido perpendicular con respecto al eje mayor del craneo.
Rostralmente se desarrolla uangulus postocularis lateromedialmente ancho vy

rostrocaudalmente comprimido.

Lamina parasphenoidalisriangular. Processi mediales parasphenoidalés largo
craneocaudal mucho menor a la mitad del largo de la lamina, subparalelos entre si y de altura

diferencial a lo largo del mismo (caudalmente mas desarrollados).

Comentarios: Al realizar los analisis filogenéticos, considerando en conjunto a
SGO0.PV.22239 y MPC 12001 sin pesos implicados, se obtuvieron 3 MPT en los cuales
aparecieron siempre agrupados en el mismo nodo, pero variando su posicion dentro de
Procellariidae, quedando como grupo hermanddknna gravisen un casoPterodroma
incertaen otro y como un grupo hermano de otro nodo dentro de Procellariidae en otros. En el
consenso estricto genera una politomia (figura 5.107. Cuando se aplican pesos implicados se
genera un MPT (figura 108), en el que siguen agrupandose en un clado dentro de Procellariidae.
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+ + Figura 5.107.Detalle del consenso estric
de los analisis filogenéticos en conjunto
SGO0.PV.22239 y MPC 12001 sin pesos
implicados.

+ Figura 5.108.Detalle de un MPT de los
analisis filogenéticos en conjunto de
SGO.PV.22239 y MPC 12001 con pesos
implicados.

Se sugiere que ambos materiales corresponden a la misma especie, probablemente
asignable a un nuevo género de Procellariidae. Los caracteres que lo soportan son: la forma
cuadrangular a trapezoidal de la region occipital, la presencia de una fosa por detras del
processus postorbitalida morfologia de lagossae glandulares nasalesl desarrollo y
proximidad de lasossae musculorum temporaliwra lamina parasphenoidaligriangular.

Aun asi, el tamafio de MPC-12001 es significativamente mayor al de SGO.PV 22239.

Figura 5.109.
(A-C) SGO.PV
22239y (D-G)
MPC-12001 en
vistas (A, D)
dorsal, (B, F)
occipital, (C, E)
lateral derecho \
(G) lateral
izquierdo.
Escala: 10 mm.
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Gen. nov. sp. nov. |

Material: SGO.PV 1064, craneo, conserva neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal, parte

ventral cubierta con sedimento (figura 5.112).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis: ampliasfossae musculorum temporalilque se acerca medialmente dejando una

cresta muy fina entre ambas, a diferencia de lo que ocurre en el resto de los Procellariiformes.

Medidas: largo total: 34,82 mm, ancho mediolaterales maximo (a nivel de procesos
paraoccipitales): 31,1 mm, alto dorsoventral (al nivel dartdna parasphenoidal)s 24,21

mm, ancho maximo de la fosa nasal: 3,63 mm.

Descripcion: Tamafio correspondiente al de un petrel mediano. Regidn occipital cuadrangular
a trapezoidalDepressio frontalisnarcada sobre la bisagra frontonafalssae musculorum
temporaliummarcadas dejando una cresta muy pronunciada y angosta entre Fondragn
magnumen angulo de ca. 45° con respecto dalmina parasphenoidalisProminentia
cerebellarisredondeada con inclinacién caudal. Region occipitafe@men veni occipitalis
externagy sulcus veni occipitalis externpsesented?rocessi paroccipitaleson una extension
rostral mayor a la ventraRrocesus zygomaticusien desarrolladoProcessus postorbitalis
dirigido perpendicularmente al eje mayor del craneo coangulus postocularigraneal al

mismo.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.1064 sin pesos implicados lo posicionan
de manera variable pero siempre dentro de Procellariidae (consenso estricto altamente
politbmico, figura 5.110). Usando pesos implicados, se genera un solo arbol, en el cual el fésil
se posiciona basalmente dentro de los Procellariidae (figura 5.111). La forma de la region
occipital cuadrangular trapezoidal, Fassae musculorum temporalilsien marcadas que se
acercan entre si en la linea media griata nuchalis transversmuy pronunciada, soportan

dicha asignacion.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X a2

Figura 5.110.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos de
SGO.PV.1064 sin pesos implicados.

+ Figura 5.111.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de SGO.PV.1064
con pesos implicados.

Figura 5.112.SGO.PV

1064 en vistas (A) dorsa
(B) occipital y (C) lateral
derecho. Escala: 10 mm

Gen. nov. sp. nov. J

Materiales: SGO.PV 22240, craneo, conserva parcialmente el neurocraneo y parte de los
nasales y maxilas, y MPC-12003, craneo, conserva neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal
(figura 5.115).

Procedencia geogréfica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.
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Diagnosis: craneo muy gracil y alargadprocessi postobitaleseducidos,ossa lacrimales
proporcionalmente grandes, proyeccion reducida pilainentia cerebellarien vista dorsal,

crista basilaris transversaresente, palatinos con margen lateral liso.

Medidas: 6*2 39 ODUJR PP HVWLPDGR 8§ PP DQF
méaximo (a nivel de los procesos postorbitales): 22,03 mm, minimo (a nivel de pre-lacrimales)
8,24 mm, alto dorsoventral (al nivel dddanina parasphenoidal)s18,95 mm, ancho maximo

de la fosa nasal: 3,58 mm. MPC- ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR
mediolateral maximo (a nivel de los procesos postorbitales): 20,96 mm, ancho a nivel de las
fosas anteriores a la bisagra fronto nasal: 8,3 mm, alto dorsoventral (al nivelagaria

parasphenoidalis 16,96 mm, ancho fosa nasal maximo: 3,32 mm.

Descripcion: De tamafo pequefio, cercanoPachyptila MPC-12003 mas pequefio que
SGO.PV 22240, aunque morfolégicamente similares. Region occipital cuadrangular
trapezoidal Fossa glandularis nasalison una separacion entre ambas de la mitad del ancho
de cada fosa. Nasales con suturas tenues, por delante de los lacrimales. Lacrimales grandes y
fusionados al resto del crdneo, con una leve sutura cr@telaicrimalealtamente neumético,
como una®7” DFRVWDGD FRQ HO H][Whéhtd BirigioV DesértdlbRdeU RV W U
processus orbitaliy supraorbitalisdel os lacrimalesimilar. Depressio frontalidbien marcada
sobre la bisagra frontonaskbssae musculorum temporaliudasarrolladas y acercandose en

la linea mediaForamen magnuran angulo ca. 45° con respecto ahaina parasphenoidalis
Prominentia cerebellarisredondeada con inclinacion caud@lrista nuchalis transversa
marcada.Foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae externeerca delforamen
magnumadesarrollo de un foramen sin nombre del lado caudaldaista nuchalis transversa
sulcus veni occipitalis externug foramen veni occipitalis externagresentesCondylus
occipitalis subcircular debido a la presencia denleisura medianacondyli Ventralmente,
fossa subcondylaride diametro subigual abndylus occipitalisProcessi paroccipitalebien
desarrollados, al mismo nivel rostrocaudal queatylus occipitalisdesarrollo ventral menor

gue el desarrollo rostral detjuamosuntCotyla quadratica squamogicotyla quadratica otici

al mismo nivel que ebstrum maxillaey separadas por una creftaocessi zygomaticutren
desarrolladog-oramen magnuraubcircular -algo mas ancho que alto- y en angulo de ca. 45°
con respecto a ldamina parasphenoidalisProcessi postorbitaleoblicuos y dirigidos
rostralmente (ca. 45° con respecto al eje principal del craneo). Superficie ventral lisa
ligeramente céncava, siforamina pneumaticaLamina parasphenoidaligriangular con

limites definidos y ventral abstrum maxillarey condylus occipitalisSe extiende rostralmente
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cubriendotuba auditiva communisSin processus medialis parasphenoidaks, su lugar se
desarrolla lacrista basilaris transversarocessus lateralis parasphenoidadis forma dela
parasphenoidaligjue no cubre akcessus tympanicus rostrahisforma elanulus tympanicus

Palatinos con margen lateral liso.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.22240 y MPC-12003 en conjunto, sin
pesos implicados, se agruparon en un mismo nodo por fuera de Procellariidae (en el consenso
estricto se mantiene la posicion, aunque se genera una politomia, ver figura 5.113). Con pesos
implicados se genera un Unico arbol donde quedan agrupados en un nodo y como grupo
hermano de Procellariidae (figura 5.114).

++

Figura 5.113.Detalle del consenso estricto d¢ Figura 5.114.Detalle del MPT de los

los analisis filogenéticos en conjunto de analisis filogenéticos en conjunto de
SGO0.PV.22240 y MPC-12003 sin pesos SGO.PV.22240 y MPC-12003 con pes
implicados. implicados.

Considerando los resultados de los analisis filogenéticos y los caracteres observados
(forma cuadrangular trapezoidal de la regién occipfi@sae musculorum temporalium
desarrolladas y acercandose en la linea mddraipa parasphenoidalisn forma de tridngulo)
se concluye que los dos ejemplares corresponden a la misma especie de Procellariidae. Dado
gue MPC-12003 es mas pequefio que SGO.PV 22240, esta asignacion aqueda sujeta a nuevos

analisis.
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Figura 5.115.
Ejemplares (A-E)
SGO.PV 22240y (F-J
MPC-12003 en vistas
(A, F) dorsal, (B, H)
ventral, (C, 1) lateral
derecho, (D, G) latera
izquierdo y (E, J)
occipital. Escala: 10
mm.

Procellaria
Procellaria sp.

Material: MPC-TR-003in schedis corregido posteriormente como MPC-TR-009, craneo,

conserva neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal (figura 5.118).

Procedencia geogréafica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV P
de procesos paroccipital¢s34,08 mm y minimo (pre-bisagra fronto nasal): 14,16 mm, alto
dorsoventral (al nivel de lamina parasphenoidaljs27,65 mm, ancho maximo fosa nasal:

5,32 mm.

Descripcién: Tamafio de petrel mediano. Regién occipital cuadrangular trapeZéidahe

glandulares nasalebien desarrolladas, con una separacién entre ambas de aproximadamente
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la mitad del ancho de una de las fosas. Cada fosa esta interrumpidapgulus postocularis
Processi postorbitalesdesarrollados perpendiculares al eje mayor del craneo vy
mediolateralmente anchos, rostrocaudalmente comprimidos y dorsoventralmente expandidos.
Distancia entr@rocessus postorbitaligangulus postobitalisonsiderable, dejando al primero
desplazado ventralment@epressio frontalislesarrollada sobre la bisagra frontonadSassae
musculorum temporaliuracercandose entre si en la linea media y dejando una cresta delgada,
pero mas amplia que en SGO.PV.1064 y MPC-12001.

Os ectethmoidaléormando en sus laterales un proceso en pQuadylus occipitalis
subcircular debido a la presencia de itgisura mediana condyliy al mismo nivel
aproximadamente que Igsocessi paroccipitaleProminentia cerebellarisedondeada con
inclinacién caudalFossa parabasalisuperficial.Foramen veni occipitalis externgesulcus
veni occipitalis externapresentes?rocessi paroccipitaleal mismo nivel dorsoventral que el

condylus occipitalis

Lamina parasphenoidaliriangular con bordes definidos, y laterales a ca. 45° con
respecto al eje principal del craneo, mas ventral qus&lum maxillarey condylus occipitalis
Processus lateralis parasphenoidalisrmando unala parasphenoidalisgue no cubre el
recessus tympanicus rostraligno se formaanulus tympanicys Processi mediales
parasphenoidaleso desarrollados como tal, sino copresta basilaris transversaProcessi
basiperygoideurmuy desarrollados, aplanados y expandidos rostrocaudalmente.

Comentarios: Los analisis filogenéticos sin pesos implicados generaron dos MPT que lo
relacionan corfPuffinus assimili®n un caso y coRterodroma incertan el otro (el consenso
estricto es una politomia dentro de Procellariidae, figura 5.116). Al aplicar pesos implicados se
genera un solo MPT donde el fésil queda ubicado basalmente dentro de Procellariidae (figura
5.117).

Figura 5.116.Detalle del consenso

+ estricto de los analisis filogenéticos
MPC-TR-009 (ex MPC-TR-003) sin
pesos implicados.
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+ Figura 5.117.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de MPC-TR-00
(ex MPC-TR-003) con pesos
implicados.

Por lo tanto, los andlisis filogenéticos (figuras 5.116-117, y analisis del material
SGO0.PV.222385) y comparativos, lo posicionan dentro de Procellariidae por la presencia de
una region occipital cuadrangular trapezoidal, poca separacion entrefagsag@smusculorum
temporaliumy lamina parasphenoidalisiangular. Es similar Rrocellaria aequinoctialigpero

de menor tamafio, por lo que se sugiere su asignacion a una especie dentro de este género.

Figura 5.118.MPC-TR-003
en vistas (A) dorsal, (B)
ventral, (C) lateral izquierdo.
(D) lateral derecho y (E)
occipital. Escala: 10 mm.

Gen. nov. sp. nov. K?

Material: CV_MPC-5364, craneo completo parcialmente cubierto por sedimento, con el
lateral izquierdo, parte de la region occipital y temporal, parte ventral del pamiga

parasphenoidalislescubiertos (figura 5.120).

Procedencia geogréfica y geoldgicd:ocalidad Caldera, Formacion Bahia Inglesa, Mioceno

Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: largo rostrocaudal (en vista lateral): 85,75 mm, largo del pico hasta el lagrimal: 50,6

mm, altura dorsoventral 28,86 mm, ancho pico (porcion visible) 14,16 mm.
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Descripcion: Largo del pico aproximadamente igual al largo del resto del cr&ussae
temporaliumse aproximan en la linea media, delimitadas por déadsikta nuchalis transversa

y crista nuchalis temporaligla primera menos marcada que la segunda). CGoska
glandularis nasalignterrumpida por ehngulus postocularisCaudalmente aparece una fosa

moderadamente excavada.

Condylus occipitalissubcircular con unacisura mediana condyly al mismo nivel
gue losprocessi paroccipitale€n vista laterafforamen magnumon una inclinacién de 45°
con respecto al plano de lamina parasphenoidalisProminentia cerebellarisdirigida
caudalmenteFossa parabasalisnarcada. Presencia deramen rami occipitales arteriae
ophthalmicae externagdorsal),sulcus veni occipitalis externysforamen veni occipitalis
externae Crista fossae parabasalisobusta dorsoventralmente. Desarrollo rostral del

squamosummenor a la extension ventral gebcessus paroccipitalis

Lamina parasphenoidaligsiangular con sus laterales en angulo de ca. 45°y posicionada
mas ventralmente que ebstrum maxillarey condylus occipitalis. Processus lateralis
parasphenoidalisormando urala parasphenoidalisorta que no cubre ecessus tympanicus
(anulus tympanicuswusente). No presenfaocessus medialis parashenoidatisbasilares
pero en su lugar hay unaista basilaris transversadelgada.Lamina parasphenoidalis
extendida rostralmente y cubriendo parcialmentetulda auditiva communidProcessi
basipterygoideuslesarrollados con pedicelos y expandidos en sentido rostrocaudal. Palatinos
estilizados conpars choanalis palatini Faceta de articulacion de los palatinos con los
pterigoides angosta, aproximadamente dos veces menor que el ancho maximo de los palatinos.

En vista lateral, el borde de la maxila se conecta con el resto del paladar en su parte mas caudal.

Pico robusto con extremo en forma de gancho pronunciado. Caageixatostrihay
un ensanchamiento pronunciado comoDaption y PelecanoidesEn lacrista tomialisy
caudal alapex rostrihay una muesc&ulcus nasmarcado yforamina neurovascularianuy

densa en alpex rostrj prolongandose caudalmente hasta el limite cpildasupranasalis

Comentarios: Los andalisis filogenéticos de CV-MPC-5364 con y sin pesos implicados dieron,
en cada caso, un solo arbol con la misma topologia, donde el fésil se encuentra incluido dentro

de Procellariidae (figura 5.119).
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+ Figura 5.119.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de CV-MPC-536:-
cony sin pesos implicados.

Este material aun se encuentra incluido en la matriz sedimentaria y requiere mucha
preparacion. Se lo encontr6 en el MNHN de Santiago, embalado para dirigirse al Museo
Paleontologico de Caldera (Chile). Los caracteres observables permitieron asignarlo a un
Procellariidae, pudiendo constituir una nueva especie, pero es necesario preparar este material

y volver a incluirlo en los andlisis.

Figura 5.120.CV_MPC-5364
en vista lateral izquierda.
Escala: 10 mm.

Gen. nov. sp. nov. L

Materiales: MPC-22221, craneo, conserva neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal, parte
ventral cubierta de sedimento aun; MPC-TR-004, craneo, conserva neurocraneo, hasta la

bisagra frontonasal, parte ventral poco preservada (figura 5.123).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis:Cadaossa glandularis nasalise separa de la otra por una distancia mayor al ancho
de la fosa sin incluir loprocessi postoculareprocessus paroccipitalisonmargo ventralial

mismo nivel que emargo dorsalis condylae

Medidas: MPC- ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP
maximo (a nivel del proceso postocular): 27,19 mm y minimo: 9,68 mm, alto dorsoventral (al

nivel de lalamina parasphenoidal)s22,11 mm, ancho méaximo de fosa nasal: 3,07 mm. MPC-

TR- ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV P

de procesos postoculares): 28,33 mm y minimo (a nivel pre bisagra fronto nasal): 9,19 mm,
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alto dorsoventral (al nivel de lamina parasphenoidaljs 15,92 mm, ancho maximo fosa

nasal: 3,14 mm.

Descripcion: Tamafio de petrel mediano-chico. Region occipital cuadrangular trapezoidal.
Processus postorbitalig angulus postorbitaliglesarrollados, el primero perpendicular al eje
mayor del craneo, mediolateralmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y
dorsoventralmente expandidéossae glandulares nasalegen desarrolladas, presentan una
separacion entre ambas mayor al ancho de cada fosa. Interrumpidas gogulels
postocularis Caudal a este proceso aparece una fosa algo profunda, pero que no alcanza al
procesus postocularidDepressio frontalisbien desarrollada sobre la bisagra frontonasal.
Fossae musculorum temporaliien desarrolladas, se acercan entre si en la linea media del
craneo.Condylus occipitalissubcircular debido a la presenciaideisura mediana condyli
Foramen magnunforma un angulo de ca. 45° con respecto Rr@ina parasphenoidalis
Prominentia cerebellarisredondeada y con inclinacion caudBrkocessus paroccipitalis
aproximadamente al mismo nivel queceindylus occipitalisprocessus zygomaticusen

desarrolladoForamen veni occipitalis externgedoramen veni occipitalis externgeesentes.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MPC-22221 y MPC-TR-004 en conjunto y sin
pesos implicados aparecen compartiendo el mismo nodo en todos los MPTs, el cual varia su
ubicacion, dentro de Procellariidae, Pelecanoididae y cerca de Oceanitoidea (por lo que el
consenso estricto muestra una gran politomia a ese nivel, ver figura 5.121). Al usar pesos
implicados, se genera un solo MPT donde dicho nodo se ubica como el grupo hermano de
Oceanitoidea (figura 5.122).

Figura 5.121 Detalle del consenso estricto Figura 5.122.Detalle del MPT de los

de los andlisis filogenéticos en conjunto de analisis filogenéticos en conjunto de MP(
MPC-22221 y MPC-TR-004 sin pesos 22221 y MPC-TR-004 con pesos
implicados. implicados.
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Comparte algunas caracteristicas con Procellariidae (forma de la regidon occipital,
inclinacién de Igprominentia cerebellarisdesarrollo deprocessus postorbitalida posicion

del condylus occipitalis pero también con Oceanitidae.

Figura 5.123.(A-E) MPC-22221 y (F-J) MPC-TR-004 en vistas (A, F) dorsal, (B, F
ventral, (C, I) lateral derecho, (D, G) lateral izquierdo y (E, J) occipital. Escala: 10

Procellariidae indeterminados

Material: CV_MPC-5365, craneo aun recubierto por sedimento, que conserva parte de su

neurocraneo en vista dorsal y lateral izquierda, parte de la regidén occipital (figura 5.126).

Procedencia geografica v geoldgicd:ocalidad Caldera, Formacion Bahia Inglesa, Mioceno

Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: largo rostrocaudal (vista dorsal): 42,33 mm, ancho medio lateral al nivel de los
procesos postorbitales: 28,75 mm, ancho al nivel de la bisagra frontonasal: 13,56 mm, alto

dorsoventral maximo: 22,67 mm, ancho de la fosa nasal: 4,17 mm.

Descripcion: Fossa glandularis nasalis caudalmente interrumpida por elngulus
postocularis Fosa algo excavada caudala@gulus postocularisSeparacion entre ambas
fossae glandulares nasalee aproximadamente la mitad del ancho d®d$sa glandularis
nasalisen vista dorsal, mayor a la dedenna, Puffinus, Daptiormenor aPagodromay
similar a Pterodroma Processus postorbitalig angulus postoculariglistintos en forma a
Pterodroma Si bien, lateralmente, la forma gebcessus postorbitaliss similar &uffinusy
Ardenna crista nuchalis transversdescribe un diferente contorno (lateralmente mas recto en

CV_MPC-5365 que eRuffinusy Ardenna. Crista nuchalis transverssimilar a la dd’uffinus
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y Ardenna pero se diferencia caudalmente hacjartaninentia cerebellarisja que en los dos
géneros mencionadgsieda una cresta cerrada, mientras que en CV_MPC-5365 es mas amplia
y redondeada.Prominentia cerebellarisproyectada caudalmentdzossae musculorum
temporaliumbien desarrolladas y acercandose a la linea media. Caudalmentzistala
nuchalis transversae encuentra un foramen innominddepressio frontalidien marcada en

la bisagra frontonasal.

Processus postorbitalibien desarrollado y perpendicular al eje mayor del craneo,
expandido mediolateralmente y comprimido rostrocaudalmeémtgulus postocularibien
desarrollado como Unico proceso rostrgdrakcessus postorbitali®rocessi zygomaticulysien

desarrollados.

Comentarios: El analisis filogenético de CV_MPC_5365 (craneo) arrojo 4 arboles cuando no
se utilizaron pesos implicados (figura 5.124), donde el fésil es recuperado como un taxon
cercano @elecanoidespp. yHalobaena caerule&l consenso estricto generd una politomia

en dicha posicion. Al usar pesos implicados, en uno de los arboles mantiene la relacion cercana
a Pelecanoidespp Pero en el otro, se ubica en un nodo mas lejano dentro de Procellariidae
(figura 5.125).

Figura 5.124.Detalle del consenso estrictc
+ de los andlisis filogenéticos de
CV_MPC_5365 sin pesos implicados.

+ Figura 5.125.Detalle del consenso estrictc
de los analisis filogenéticos en conjunto d
CV_MPC 5365 con pesos implicados.
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Este material aun requiere preparacion. Se lo encontré6 en el MNHN de Santiago,
embalado para dirigirse al Museo Paleontolégico de Caldera (Chile). De acuerdo a los
resultados de los andlisis filogenéticos y en concordancia con las observaciones realizados en
esta tesis, se lo asigna preliminarmente a un Procellariidae indeterminado, aunque podria
también corresponder a un Pelecanoididae. Debera ser re-evaluado luego de una nueva

preparcion técnica que remueva el sedimento.

Figura 5.126.CV_MPC-5365 en
vistas (A) dorsal y (B) lateral
izquierdo. Escala: 10 mm.

Material: SGO.PV 21226, craneo parcial preserva partesda frontales, ossa parietalgs

ossa nasaleffigura 5.129).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: largo rostrocaudal (vista dorsal): 57,89 mm, ancho mediolateral maximo (a nivel de
procesos postorbitales): 38,39 mm, ancho minimo (altura de bisagra frontonasal): 18,25 mm,
ancho minimo de la cresta entre fosas nasales: 6,04 mm, ancho de la fosa nasal a ese nivel: 7,77

mm, altura dorsoventral de la fosa: 4,48 mm.

Descripciéon: Tamafio menor a un Diomedeidae, similar a un petrel mediano-grande menor a
MacronectesCatalogado como Diomedeidae, pero famsa glandulares nasalssmilares a

las de un Procellariidae, ya que los Diomedeidae poseen una excavacion medialsda los
frontalesmayor que la que presenta el fosil (mas evidente en vista lateral, donde los bordes

dorsal y ventral estan mas cerca que en Diomedeidae). Caudalmente, y crgmeahséntia
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cerebellaris dos surcos cortos y simétricos, se desarrollan transversales al eje del craneo,
correspondiendo al limite entre parietalesya frontalesProcessus postorbitaligreservados
parcialmente, sus bases se proyectan mas perpendiculares al eje que en Diomedeidae y como
en Procellariidae. Entre l&sssae glandulares nasalgaeda una cresta de un ancho menor al
ancho de cada fosa. Bisagra frontonasal marcada y codeymessio frontalisProcessus

postorbitalisprominente y perpendicular al eje mayor del craneo.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.21226 con y sin pesos implicados
generaronn muchos MPT. EL fésil varia su posicion, siempre dentro de Procellariidae. El
consenso estricto genera una gran politomia de todos los Procellariiformes (figura 5.127)

cuando no se usan pesos implicados y dentro de Procellariidae cuando si se usan (figura 5.128).

Figura 5.127.Detalle del consenso estrictc Figura 5.128.Detalle del consenso estrictc

de los analisis filogenéticos de de los analisis filogenéticos de

SGO.PV.21226 sin pesos implicados. SGO.PV.21226 con pesos implicados.

Su asignacién a los Procellaridae esta dada por varios caracteres. Es similar a

Macronectesaunque su tamafo es menor. Sin embargdp$sse glandulares nasalesn

mas semejantes a las de un Procellariidae, ya que, en los Diomedeidae, cuentan con una
excavacion medial de lassa frontalesnayor que la que presenta el fésil. El limite entre los
parietales y frontales esta marcado por dos surcos cortos y simétricos. Si IpiTéssus
postorbitalisno estan completos, sus bases estan presentes y dorsalmente se proyectan mas
perpendiculares al eje, como en Procellariidae, mientras que en Diomedeidae su proyeccion es

de aproximadamente 45°.
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Figura 5.129.
SGO.PV 21226 en
vistas (A) dorsal, (B)
lateral derecho y (C)
lateral izquierdo.
Escala: 10 mm.

Pelecanoididae
Pelecanoides
Pelecanoidesp. nov. M

Material: MPC 85, craneo, conserva neurocraneo, hasta la bisagra frontonasal, parte ventral

cubierta de sedimento (figura 5.132).

Procedencia geografica y geologicd-ocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis:Mucho mas grande que IBelecanoidegstudiados, cercand?a magellanipor la
separacion entre fosas glandulares nasales (donde no es una cresta como en las otras especies
del género)depressio frontalisnuy marcada y circular con los bordes mas marcados que en

el resto de los Procellariiformes.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV P
de procesos paroccipitales): 27,93 y minimo: 11,26 mm, alto dorsoventral (al nivieindm&a

parasphenoidalis 22,94 mm, ancho maximo fosa nasal: 3,46 mm.

Descripcion: Tamafo correspondiente a un petrel mediano. Region occipital cuadrangular
trapezoidal. Presenta estriaciones errikta nuchalis transvers&ossae glandulares nasales

bien desarrolladas, interrumpidas poaegulus postocularisSeparacion entre ambissae
glandularum nasalesaproximadamente de la mitad del ancho de cada f@saessi
postorbitalesbien desarrollados perpendiculares al eje mayor del craneo y recurvados en vista
occipital. Processus postorbitalisiediolateralmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y
dorsoventralmente expandiddepressio frontalisbien desarrollada sobre la bisagra

frontonasal, formando una fosa profun&fassae musculorum temporaliutesarrolladas y
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préximas entre si en la linea medfaristae nuchalesbien desarrolladasProminentia

cerebellarisredondeada con inclinacion cauddlocessus zygomaticunen desarrollado.

Comentarios: Los analisis filogenéticos sin pesos implicados relacionan al especimen MPC
85 conPelecanoidespp. (excepto en un MPT, ver no obstante el consenso estricto en la figura
5.130). Al usar pesos implicados el MPT generado confirma esta relacion (figura 5.131).

<+

Figura 5.130.Detalle del consenso estrictc
de los analisis filogenéticos de MPC 85 si
pesos implicados.

Figura 5.131.Detalle del MPT de los
+ analisis filogenéticos de MPC 85 con pest
implicados.

MPC 85 comparte con los Pelecanoididae que, en vista caudal, el borde ventral del
processus postorbitalissta recurvado en forma de U invertida, similBr anagellaniaunque
de mayor tamafio. Las demas caracteristicas las comparte con Procellariidae.

Figura 5.132.MPC 85 en
vistas (A) dorsal, (B) lateral
derecho, (C) occipital y (D)
lateral izquierdo. Escala: 10
mm.
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Pelecanoidesp.

Material: SGO.PV.18003, Tarsometatarso izquierdo, sin la parte distal de la tréclea metatarsal

Il'y la epifisis proximal (figura 5.134).

Procedencia_geografica_y geoldgicatocalidad de El Morro, Formacién Bahia Inglesa,

Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: largo total: 56,84 mm, anchos diéfisis dorsoventral: 4,7 mm y mediolateral: 3,78,
anchos epifisis proximal dorsoventral 7,64 mm y mediolateral 8,62 mm, anchos epifisis distal

dorsoventral: 6,24 mm y mediolateral 8,48 mm.

Descripcién: Tamafio semejante a un petrel mediano. Superficie del hipotarso muy mal
preservada, pero que permite obsetvar parte deidea medialis hypotarsy de lacrista
intermedia hypotarsi Eminentia intercotylarisbien desarrollada, redondeada y dirigida
proximodistalmente Tuberositas m. tibialis craniali€asi indistinguible, localizada en el
extremo distal dentro de fassa infracotylaris dorsalisCotylaedirigidas proximodistalmente.
Cotyla medialisbien desarrollada, con una cresta en forma de anillo rodeandola medialmente.
Cotyla medialisdirigida mas proximalmente que ttyla lateralis Fossa infracotylaris
dorsalispresente pero no demasiado marcadaerositas ligamentum collateralis lateraés
impressio ligamentum collateralis lateralsen desarrolladagossa infracotylaris plantaris
ausente. Ancho de lkerista medialis hypotarsinas de tres veces su ancho mediolateral. El
anillo de lacotyla lateralisdesarrolla una fosa proximal. En vista proximal, el candlebar
digitorum longusse encuentra medial con respecto a la linea media deniaentia
intercotylaris Presencia d@ramina vascularia proximalidorsales, uno desemboca en el lado
proximoventral y el otro en el lado proximomedi8ulcus extensorius longitudindien
marcado entre crestas, cresta lateral mas extendida dorsal@esta. medialis hypotarsi
lateral a lacotyla medialisy con un ancho ventrodorsal de la superficie articular (sin contar la
extension de la cresta) mayor que el ancho dorsoventral del tarsometatarso proximal. En vista
proximal, el margen medial entre ¢aista medialis hypotarsy el resto de la epifisis es
marcadamente coéncavo. Metatarsaldgsa metatardiausentes. Extensiones distales relativas
de lastrochleae metatarsaledil la mas extendida, siguiéndole la IV y por ultimo la Il
Foramen vasculare distalglineado proximodistalmente attachlea metatarsll. Trochlea
metatarsi Il dirigida medialmente de tal forma que los laterales de la epifisis distal quedan
asimétricosForamen vascular distalabriendo entre los metatarsales Ill y IV en las caras

dorsal y ventralSulcus extensoriuasociado aforamen vasculare distalbien marcado y
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profundo.Trochlea metatarsi Iton un surco en la cara dorsal que se contintia a lo largo de la
faceta articular. Metatarsal 1V sin proyeccion laterodistal pronunciada y con una incisura
coéncava en su margen lateral. Ancho d&ikkta medialis hypotarsnas de tres veces su ancho
mediolateral. En vista proximal, margen medial derista medialis hypotardiormando una

superficie marcadamente concava al unirse al resto del hipotarso.

Comentarios: Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados incluyendo a
SGO0.PV.22223 y SGO.PV.18003 (tarsometatarsos) arrojan un MPT donde quedan incluidos
dentro de Pelecanoididae (nodo 131) (figura 5.133). Estos dos materiales poseen un tamafio

muy dispar (siendo el primero mucho mayor que el segundo).

Figura 5.133.Detalle del MPT de
+ los analisis filogenéticos de
+ SGO.PV.22223 y SGO.PV.18003
cony sin pesos implicados.

De acuerdo con las observaciones aqui realizadas, SGO.PV.18003 es considerado como
unPelecanoidesp. afin &. garnotii de quien se diferencia por su mayor longitudciagae
plantares mas marcadas distalmente; d¢aista medialis hypotarsimas elongada y de
aproximadamente el triple del ancho yf@lamen vasculare distalalineado con el inicio

proximal de larochlea metatarsil, mientras que eR. garnotiies mas proximal.

Figura 5.134.SGO.PV.18003 en vistas
(A) dorsal, (B) ventral, (C) medial, (D)
lateral, (E) proximal y (F) distal. Escale
10 mm.
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Gen. nov. sp. nov. O

Material: 6*2 39 6 1 3 ° 7DUVRPHWDWDU YV Rfokdal sXipretidcbiBariE RP SO H'

plantaris esta cubierta por sedimento (figura 5.136).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis: Se diferencia de Pelecanoididae principalmente en la configuracién del FDL y
FHL: presenta unanalis tendinis insertii m. flexor digitorum long{tbL) formando un canal
cerrado y urcanalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(fSHL) formando un surco. El

FDL queda conformado por el contacto derlata medialis hypotarsion lacrista intermedia
hypotarsj que no llegan a fusionarse, mientras que el FHL es un surco abierto que queda
delimitado entre larista lateralis hypotarsy la crista intermedia hypotarsgn el resto de los
caracteres es morfolégicamente simildPedecanoides magellangunque de mucho mayor

tamafo y mas robusto.

Medidas: largo total: 39,95 mm, anchos diafisis mediolateral: 3,38 mm y dorsoventral: 3,1
mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 7,3 mm y dorsoventral: 6,8 mm, anchos epifisis

distal mediolateral: 6,72 mm y dorsoventral: 5,12 mm.

Descripcion: Tamafio de petrel mediano-chico. é&minentia intercotylaries redondeada y

esta dirigida proximodorsalmentéotylae medialiy/ lateralis dirigidas proximodorsalmente

y de tamafio subigual, la primera mas extendida proximalmente que la segunda y con un semi
anillo elevado proximalmente en su lado medial, la segunda presenta un anillo dorsal y debajo
de este anillo se forma una pequefia fdsderositas ligamentum collateralis laterales
impressio ligamentum collateralis lateraldebajo del borde de leotyla lateralis. Fossa
infracotylaris dorsalissuperficial.Fossa infracotylaris plantariquusente. Presenta ucista
medialis hypotarsialargada en sentido proximodistal (entre dos y tres veces su ancho
mediolateral) y en vista proximal se encuentra lateralcatida medialis Conexién distal de

la crista medialis hypotarscon la diafisis formando una inflexion concava muy abrupta.
Presenta unerista intermedia hypotarsi dossulci hypotarsiCrista lateralisque se extiende

en sentido proximodistal, con una extension menor @&isia medialis hypotarsy crista
intermedia En vista proximal, la union entre el margen medidhdesta medialiscon el resto

de la epifisis, es bien concav@ossa infracotylaris dorsaligprofunda. Hay do$oramina

vascularia proximalia uno desemboca en el lado proximoventral y el otro en el lado
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proximomedial. Deforamen vasculare lateraleo se proyecta ningan surco o foSalcus
extensorius longitudinalislelimitado por dos crestas, la lateral mas extendida dorsalmente.
Canalis tendinis insertii m. flexor digitorum long#DL) formando un canal ganalis tendinis
insertii m. flexor hallucis longugFHL) constituyendo un surco. FDL conformado por el
contacto, sin fusionar, de taista medialis hypotarston lacrista intermedia hypotarsFHL
fromando un surco delimitado entre daista lateralis hypotarsiy la crista intermedia
hypotarsi FDL, en vista proximal, medial con respecto a la linea media denil@aentia

intercotylaris

Extensiones distales relativas detlashleae metatarsaledll la mas extendida, luego
la IV y por ultimo la Il. Metatarsal | fossa metatarsi dusentesSulcus extensoriugue rodea
al foramen vasculare distaleronunciado. Epifisis distal asimétrica debido a que la extension
medial de larochlea metatarsi Iles mayor que la extension lateral dedahlea metatarsi IV
Trochlea metatarsi Iprofunda desarrollada a lo largo de toda la carilla articular. Superficies

lateral y medial de lasochleae metatarsalia IV Il concavas.

Comentarios: /RV DQiOLVLV ILORJHQpWLFRV GH 6*2 39 6 1 3~ \
implicados arroja un MPT que lo sitia como taxon hermano de Oceanitoidea (figura 5.135).

Usar pesos implicados genera un MPT extra y peores indices.

Figura 5.135.Detalle del MPT de los
4+ analisis filogenéticos de SGO.PV.S/N
37 VLQ SHVRV LPSOLFCL

Por sus proporciones y caracteres generales, seria cercano a Pelecanoididae (ver
$SpQGLFH 37DEOD SURSR U¢ haRaD&lastaNanila/ Rl Pridtevial WISV R~
2010 (Peru) es idéntico a éste en proporciones, medidas y procesos, pero al tener una de sus
trocleas rota, no puede afirmarse con certeza que corresponda a la misma especie. Comparte
con los Procellariidae la presencia de una fosa delimitada por el anillo que bordetykla
lateralis; y unsulcus extensorius longitudindklimitado por crestas asimétricas (la lateral es
la mas extendida dorsalmente). Comparte con un nodo hermano de los Familia Pelecanoididae
los siguientes caracteres: tarsometatarso mas robusto que en el resto de los Procellariiformes,
proporciones generales similares, pero mayor tamafielU $SpQGLFH S7TDEOD SUF
WDUVRPHWDWDUVR’
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Figura 5.136.SGO.PV.S1 3 ~ HQ YL\
dorsal, (B) ventral, (C) medial, (D) lateral y
(E) proximal. Escala: 10 mm.

?Pelecanoidesp.

Material: SGO.PV 22223, Tarsometatarso izquierdo, epifisis distal y parte de la diafisis (figura
5.137).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGdHRrsgventrglB,34 DIy KRV G
mediolateral: 12,11 mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 14,54 mm y mediolateral: 22,87

mm.

Descripcion: Muy robusto y de tamafio similar o mayor alRlemedea exulansvietatarsal |

y fossa metatarsi Ausentes. Extension diferencial detltashleae metatarsaledll las mas
extendida, siguiéndole la IV y por ultimo la IForamen vascular distalealineado
proximodistalmente a fgochlea metatarsi lIEpifisis distal asimétrica en sus laterales ya que
la trochlea metatarsi Ie encuentra mas extendida medialmehitcus extensoriugue rodea

al foramen vasculare distakuperficial.Sulcusque rodea dorsalmente aiachlea metatarsi

Il bien desarrollado y atraviesando toda la faceta articular. No hay una incisura conglava en

lado medial de l&rochlea metatarsi llpero si en el lado lateral dettachlea metatarsi IV

Comentarios: Filogenéticamente es cercano a SGO.PV.18003 (aunque de tamafio diferente),
Pelecanoides garnotiiSGO.PV.22223 y SGO.PV.18003 (ver analisis en SGO.PV.18003,

figura 5.70). Similar aP. garnoti, pero robusto y de gran tamaf&ylcus extensorius
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relativamente superficial y sin incisura en el lado medial del borde distal eckdea

metatarsi |l El borde es convexo o recto.

Figura 5.137.SGO.PV 22223 en vistas
(A) dorsal, (B) ventral, (C) lateral, (D)
medial y (E) distal. Escala: 10 mm.

Superfamilia Oceanitoidea
Gen. nov. sp. nov. P

Material: SGO.PV 22232, craneo, conserva parcialmente el neurocraneo y parte de los nasales

y maxilares (figura 5.140).

Procedencia geografica y geologicd-ocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacion Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Diagnosis:similar a un petrel de las tormentas (Oceanitoidea), pero de mayor tabniaie.
nuchalis transversay fossae musculorum temporaliubien marcadas, forma occipital
cuadrangular (ver la seccion de caracteres por detalles sobre esta denomipaués3us

postorbitalisbien desarrolladms ectethmoidaléenestrado.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8 PP DQFKRV P
mm, minimo: 8,98 mm, alto dorsoventral (al nivel déalaina parasphenoidal)js19,57 mm,

ancho maximo de fosa nasal: 3,34 mm.

Descripcion: De tamafio pequefio, cercanoPachyptila Region occipital cuadrangular
trapezoidal.Depressio frontalismarcada sobre la bisagra frontonasalssa glandularis
nasalisno interrumpida por ningln proceso y con una separacion minima entre ambas fosas.
Os lacrimalefusionado abs frontaley os ectethmoidaleson una gran cantidad de fenestras y
delimitado por suturas. DesarrolaRUPD GH 37° FRQ VX H[U/githPR PiV
rostralmenteProcessus orbitaliglel os lacrimalesimilar al delsupraorbitalisy de forma
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triangular.Fossa musculorum temporaliunien marcada y alcanzando la linea meQrasta
nuchalis transversdien marcada-oramen magnunen angulo de ca. 45° con respecto a la
lamina parasphenoidalisProminentia cerebellarisedondeada y con inclinacion caudal.
Fossa parabasalisuperficial. Foramen veni occipitalis externalgien visible. Processus
postorbitalis perpendicular al eje mayor del craneo. Ventrocranealmente presenta una

superficie ligeramente concava. Cranealmente se desarr@tegufus postocularis

Limites de ldamina parasphenoidalisien definidos, formando un triangulo equilatero
con sus laterales aproximadamente a 45° con respecto al eje mayor del crdneo, y mas ventral
qgue el rostrum maxillae Processus lateralis parasphenoidaliformando un ala
parasphenoidaligjue no llega a cubrir eecessus tympanicus rostraliso se formaanulus
tympanicus Processus medialis parasphenoidadigssente Processi paroccipitalegon un
desarrollo ventral mayor al rostral defjuamosumCotyla quadratica squamosi cotyla
quadratica otici al mismo nivel que ekostum maxillae Processi zygomaticunbien

desarrollados.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de SGO.PV.22232 sin pesos implicados lo posicionan
como taxén hermano dédacronectes gigantewsunque en el consenso estricto se pierde este
nodo (figura 5.138). Con pesos implicados el resultado es muy dispar, ya que gqueda
posicionado basal a la superfamilia Oceanitoidea (figura 5.139). Considerando su tamafo y
caracteristicas externas se opta por la segunda hipétesis, ya que, en vista caudal, el bbrde ventra
del processus postorbitaliss perpendicular al eje del craneo, yellacrimalepresenta una

forma caracteristica cdanestras en la zona de union con%frontale Una comparacion con

los integrantes de la familia Diomedeoididae es necesaria antes de definir su posicion

taxondmica.
+ :
Figura 5.138.Detalle del consensac
estricto de los andlisis filogenético
de SGO.PV.22232 sin pesos
implicados.
+ Figura 5.139.Detalle del MPT de

los andlisis filogenéticos de
SGO.PV.22232 con pesos
implicados.
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Figura 5.140.SGO.PV 22232
en vistas (A) dorsal, (B)
ventral, (C) lateral izquierdo,
(D) lateral derecho y (E)
occipital. Escala: 10 mm.

Procellariidae indeterminado

Material: SGO.PV 1062, crdneo, conserva parcialmente el neurocraneo y parte de los nasales

y maxilares (figura 5.143).

Procedencia geografica y geoldgicdocalidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formacién Bahia

Inglesa, Mioceno Tardio-Plioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKR PH
processus postorbitalis: 20,45 mm, a nivel de los lagrimales: 15,78 mm, ancho minimo: 7,65
mm, alto dorsoventral (a nivel de l@mina parasphenoidal)s 18,85 mm, ancho maximo de

fosa nasal: 4,31 mm.

Descripcion: Tamafo pequefio, cercandPachyptila Processus postorbitalipobremente
conservado, muy extendido dorsoventralmente y comprimido craneocaudalmente. Presenta
una cresta dirigida dorsoventralmente muy pronunciada en la parte dorsgrdmilzentia
cerebellaris Angulus postocularisnenor que eprocesus postocularid.acrimalesHQ 37°
fusionados al resto del craneo, con foramenes neumatico y expandido rostrgroeassus

orbitalis similar alprocessus supraorbitali@ste ultimo con forma de triangulo equilatero).

Region occipital cuadrangular trapezoidabssa glandularis nasalisiterrumpida por
el angulus postocularig con una fosa pequefia. desarrollada caudalmente. Separacion minima
entre ladossae glandulare nasalBepressio frontalisnarcada sobre la bisagra frontonasal.

Fossae musculorum temporaliunen desarrolladas y préximas entre si en la linea media.
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Prominentia cerebellari€on una cresta conspicu@ondylus occipitalissubcircular por la
presencia de unacisura mediana condylf al mismo nivel en vista lateral quepgbcessus
paroccipitalis Foramen magnursubcircular -algo mas ancho que alto- en angulo de ca. 45°
con respecto a llamina parasphenoidalisProminentia cerebellariglirigida caudalmente.
Crista nuchalis transversaien desarrollada-ossa parabasalisuperficial. Foramen rami
occipitalis arteriae ophthalmicae externaerca deforamen magnumnsulcus veni occipitalis
externus y foramen veni occipitalis externapresentes.Processi paroccipitalisbien
desarrollados, desarrollo rostral mayor al venRebcessi zygomatidien desarrollados.

Lamina parasphenoidalibien delimitada, de forma triangular con sus lados laterales
aproximadamente a 45°, ventral mistrum maxillare condylus occipitalismas ventral.
Processus lateralis parasphenoidatiesarrollados en uala parasphenoidali® cada lado.
Processus medialis parasphenoidajiscrista basilaris transversalesarrolladosProcessi
medialis parasphenoidalisomo tubérculos, largo rostrocaudal mucho menor a la mitad del
largo de lalamina parasphenoidaljsoblicuos, convergiendo caudalmente y mas extendidos
ventralmente en su parte mas caudamina parasphenoidaligxtendida rostralmente y
cubriendo parcialmente taba auditiva communigjuedando al descubierto un canal a cada

lado.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de SGO.PV.1062 (craneo) sin pesos implicados
generan tres MPT. En dos, aparece como taxdén hermaRolmarus glacialoides en el
tercero, como taxon hermano ékerodroma incerta EI consenso estricto muestra una
politomia dentro de Procellariidae (figura 5.141). Al utilizar pesos implicados, se genera un

solo arbol donde se vincula a Oceanitoidea (figura 5.142).

Figura 5.141.Detalle del consenso estrictc
+ de los analisis filogenéticos de
SGO.PV.1062 sin pesos implicados.
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+ Figura 5.142.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de SGO.PV.1062 co
pesos implicados.

Presenta trazas fosiles bioerosivas indeterminadas @sdasfrontales, parietaleg
occipitales Una preparacion técnica mas detallada que permita un estudio de mayor
profundidad es aun necesaria. Se asemejaPacimyptila belcheren su tamafio y robustez y
al género en general, por el espacio reducido que queda eritrsskaes glandulares nasales
A pesar de ello, difiere en varios aspectos de los Procellariiformpsoicenentia cerebellaris
protruye mucho mas caudalmente yoehmen magnurasta mas desplazado ventralmente que
los Pachyptila El processus postorbitaliparece mas expandido ventralmente que en los
Procellariiformes, los palatinos parecen ser mayores y de distinta forma. Es similar a
Halobaena caerulean el tamafio, gracilidad y el minimo espacio entre las fossae glandulares

nasales (aunque mas extendidas en SGO.PV 1062)

Figura 5.143
SGO.PV 1062 en
vistas (A) dorsal, (B)
lateral derecho, (C)
ventral, (D) lateral
izquierdo y (E)
occipital. Escala: 10
mm.

Hydrobatidae

Los materiales bajo los numerd&GO.PV.16000-16263(contenedor 90 y 91)
provienen de Guaneras de Tarapaca, y fueron colectados a principios del siglo XIX. La
asignacion taxondmica preliminar y que consta en los registros de ingreso se basoé
principalmente en su tamafio y otras caracteristicas generales que recutydeobatessp.

Los huesos no estan asociados. La posicion estratigrafica y la edad de los yacimientos aun se
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encuentran bajo estudio, aunque se lo asigna por el momento al Plioceno-Pleistoceno. En la
misma localidad también se han colectado huevos (no incluidos en esta tesis). Entre los
materiales revisados hay un rostro maxilar, 84 humeros, 44 ulnas, 38 radios, 40
carpometacarpos, cuatro vértebras (3 toracicas, una cervical), 33 sinsacros, dos claviculas, un
coracoides, dos fémures, tres pelvis y 30 tarsometatarsos. Su estudio sera retomado con mayor
intensidad durante los estudios posdoctorales previstos, cuando probablemente se obtengan

mayores precisiones sobre su procedencia.

5.2.4. Peru
5.2.4.1. Procedencia geogréfica y estratigrafica

Los materiales aqui estudiados (Apéndice 2) provienen de las localidades de El Jahuay,
Aguada de Lomas, Area de Sacaco, Montemar y Terrazas (en los Departamentos de Ica y
Arequipa), donde aflora la Formacion Pisco (figura 5.144). Esta formacién, de edad Mioceno
Medio-Plioceno, se encuentra expuesta en la costa centro-sur de PerU, entre Pista y Yau
(~350km) (de Muizon & DeVries 1985; Marocco & Muizon 1988; Stucchi 2007).

La Formacion Pisco pertenece a la Cuenca Pisco Este. Durante el Cenozoico la
actividad volcanica de Los Andes Centrales generaron depdsitos sucesivos de tefra (Lowe
2011). La datacion estad basada en tefrostratigrafia, isétopos de Argdn, bioestratigrafia de
diatomeas vy silicoflagelados (Bosio et al. 2019 y citas alli). La Cuenca Pisco Este presenta una
sucesion de depdsitos marinos que van del Eoceno al Plioceno constituidos por lutitas y facies
de limolita-arenisca heterolitica de capas delgadas ricas en diatomeas, que representan una
variedad de ambientes de plataforma, una proporcién relativamente pequefia de areniscas
cercanas a la costa y gravas nodulares de fosforita. La cuenca ademas esté rellpaa den ca

ceniza (Bosio et al. 2019).

La Formacién Pisco forma una cufia de sedimentos que se adelgaza hacia el noreste y
comprende las secuencias PO, P1y P2, nombrados de piso a techo (Di Celma et al. 2619). Sobr
la base de los analisis quimioestratigraficos de estroncio, sobre muestras de moluscos, se
determinaron varios horizontes en el Area de Sacaco: El Jahuay, Aguada de Lomas, Montemar,
Sacaco Sur (Oeste) y Horizonte de Vertebrados de Sacaco (de Muizon & DeVries 1985, figura
5.184). Las distintas localidades fosiliferas, datadas radiométricamente por K-Ar son Cerro La

Bruja (Mioceno Medio, 12-14 Ma) en Ica, Lomas (Mioceno Superior, 11 Ma), Montemar Norte
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(Mioceno Superior, 10 Ma), El Jahuay (Mioceno Superior, 9 Ma), Aguada de Lomas (Mioceno
Superior, 7-8 Ma), Montemar (Mioceno Superior, 6 Ma), Sacaco Sur (Plioceno Inferior, 5 Ma),
Sacaco (Plioceno Superior, 3 Ma) en Sacaco y Yauca (Plioceno Superior, 1,5-3 Ma) (de
Muizon & De Vries 1985; de Muizon et al. 2004; Stucchi 2007).

La formacion se caracteriza por la presencia de vertebrados fosiles tales como
tiburones, rayas, teledsteos, cocodrilos, quelonios, focas, delfines y ballenas (Ehret et al. 2012
y citas alli) y aves (Laridae, Scolopacidae, Vulturidae, Sulidae, Pelecanidae, Ciconiidae,

Phalacrocoracidae, Pelagornithidae y Procellariiformes) (Chavez et al. 2007 y citas alli).

Figura 5.144.Mapa mostrando la localizacién de la Formacion Pisco y de los sitios donde se
recolectaron los materiales. De derecha a izquierda: Peru en el contexto de Sudamérica,
detalle de los departamentos, Departamento de Ica donde se marcan los sitios y la
continuacion hacia el Sur del Departamento de Arequipa del anterior mapa.

5.2.4.2. Sisteméatica Paleontoldgica

Aclaracién: el nimero de repositorio MUSM 360 (Aguada de Lomas, Formacion Pisco,
Mioceno Tardio) corresponde a un lote en el que se encuentran por lo menos dos sets de
esqueletos, de distintos tamafios. No se puede establecer con seguridad que estén asociados,
por lo tanto, se le asignd a cada hueso una letra (360-A al ). Todos los elementos fueron
analizados en conjunto a fin de testear si los distintos restos estaban relacionados. entre s
Desafortunadamente, los resultaron no brindaron informacion en este sentido. Seobtuvo un
gran numero de MPT con un consenso estricto muy politémico, por lo que se los analiz6 por

separado.
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Diomedeidae
Thalassarchesp.

Material: MUSM 1416, Tarsometatarso izquierdo, solo epifisis distal y parte de la diafisis
(figura 5.146).

Procedencia geografica y geoldgicatocalidad de Montemar Norte, Nivel Montemar,

Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Diagnosis: MUSM 1416 de tamafio intermedio enffe melanophrisy T. chrysostoma
Recuerda a. melanophrisen su aspecto general, aunque es afin ehrysostomaor su

robustez.

Medidas: largo total: 38,23 mm, anchos diéfisis mediolateral: 7,87 mm y dorsoventral: 5,93

mm, anchos epifisis distal mediolateral: 16,49 mm y dorsoventral: 9,84 mm.

Descripcion: Gran tamafiog.g, MacronectesThalassarche Extensiones distales relativas
de lastrochleae metatarsaledll la mas extendida, siguiéndole IM y por dltimo lall.
Metatarsal ly fossa metatarsi dusentes. Boramen vascular distalabre dorsalmente entre
los metatarsales Il y IV ventralmente esta alineado proximodistalmente cotmolzhlea
metatarsalis Il Sulcus extensoriugue rodea dbramen vasculare distakuperficial. Epifisis
distal sub-simétrica considerando sus expansiones laterales y mediales. Suricoctiéeka
metatarsi Il superficial con una incisura en su lado med@dnalis interosseus distalis

completo.

Comentarios: Cuando se realizan los andlisis filogenéticos con y sin pesos implicados para
MUSM-1416, nuevamente se lo recupera como un Diomedeidae, compartiendo nddo con

melanophriqfigura 5.145; ver analisis hechosMotoleptos gigliiy también figuras 5.52-53).

+ Figura 5.145.Detalle del MPT del
analisis filogenético de MUSM-1416
sin y con pesos implicados.

Por esto y sus caracteristicas generales, se lo sitia en una especie nueva asociada al géne
ThalassarcheMUSM 1416 es de tamafio intermedio eftranelanophrisy T. chrysostoma
Recuerda a. melanophrisen su aspecto general, aunque es afln ehrysostomaor su

robustez.
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Figura 5.146.MUSM 1416 en
vistas (A) dorsal, (B) ventral, (C
medial, (D) lateral y (E) distal.
Escala: 10 mm.

Gen. nov. sp. nov. Q

Material: MUSM 258, carpometacarpo izquierdo casi completo, sin parte del metacarpal 11l
(figura 5.151).

Procedencia geografica y geoldgicalocalidad Montemar, Nivel Montemar, Formacion

Pisco, Mioceno Tardio.

Diagnosis: Tamafio mayor ®iomedea exulansVietacarpales Il y Il y epifisis distal mas
robustos que en el resto de los Diomedeidae, curvatura cranegirentreus extensoriysel

resto proximal de la epifisis mas gradual qu®eexulanssobre todo en su lado ventral. Lo
mismo sucede en la curva entre pyecessus extensoriysalularis. Processus extensorius
dirigido méas cranealmente que en el resto de los Diomedeidae. Compdbteecmfans una

fosa supratrochlearigpequefia circular y desplazada craneoproximalmente, la presencia de
tubérculos prominentes en los extremos caudal y craneal de la tréclea (éste ultimo proximal al
processus extensoriyg) unsulcus tendineuson una inclinacién craneal de su porcién distal

gue delimita una fosa triangular superficial.

Medidas: largo total (unidos): 137,78 mm, anchos diafisis craneocaudal: 7,89 mm (metacarpal
), 1,28 mm (metacarpal Ill) y 12,49 mm (todo), dorsoventral: 7,09 mm (metacarpal Il) y 2,89

mm (metacarpal Ill), anchos epifisis proximal craneocaudal: 21,91 mm y dorsoventral: 11,38
mm, anchos epifisis distal craneocaudal 14,51 mm (con metacarpal Ill) y 11,3 mm (sin m.llI)

y dorsoventral: 11,71 mm.

Descripcion: Tamafio muy grande, y proporcionalmente mas largo quelelaailanglargo
en mm de MUSM 258 = 137,78 vs largodeexulans= 151,31; ancho de diafisis proximal
MUSM= 21,91,D. exulans= 26,95; Proporcion ancho/largD: exulans= 0,18; MUSM 258

= 0,16). Metacarpale alulareno extendido distalmente mas alla deyenphysis metacarpalis
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y truncado cranealment&patium intermetacarpalemplio, metacarpalia majusy minus
igualmente extendidodletacarpale Iliconcavo proximalmente y paraleloraétacarpale Il
Region proximal delmetacarpale Illcon un tubérculo en forma degum Processus
intermetacarpalis ausente. Metacarpale 1l con un sulcus tendineusque se extiende
longitudinalmente.Rima ventralis trochlearismas desplazada caudalmente queritaa
dorsalis trochlearis Rima ventralis trochleari€audalmente lisa sin tubérculos ni muescas,
rima dorsalis trochlearion una muesc®ori dispersos en l@ssa infratrochlearis ventralis
Fovea carpalis caudalisuperficial y con pequefigsori. Fovea carpalis cranialisbien
desarrollada y comori. Fossa infratrochlearismarcada, con una cresta craneal donde se
encuentra el processus pisiformis bien desarrollado, aplanado y proyectado
proximocranealmente. FOvea profunda ubicada caudalmemma@dssus pisiformjsen la
fossa infratrochlearisFossa supratrochlearigroximocraneal, profunda y pequeRaocessus
extensoriugnayor que eprocessus alularigproyectado cranealmente. Pendiente pronunciada
casi recta entre gbrocessus extensorius el processus alularisSynostosis metacarpalis

distaliscon pori y con un surco profundo con crestas bien marcadas.

Comentarios: Este material fue previamente estudiado por Stucchi & Urbina (2005) quienes

lo determinaron como Diomedeidae por sus medidas y proporciones. Los resultados del analisis
filogenético de MUSM-258 y MUSM-415 (carpometacarpos) son variados: al incluirlos juntos
en un analisis sin pesos implicados comparten un nodo en todos los casos y también en el
consenso estricto (figura 5.147). Al aplicar pesos implicados se genera un sélo arbol (figura
5.148), siguen compartiendo nodo y se ubican dentro de Procellariidae, como grupo hermano

deArdenna pacifica

++
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Figura 5.147.Detalle del consenso estrictc Figura 5.148.Detalle del MPT del andlisis
de los andlisis filogenéticos de MUSM-25: filogenético de MUSM-258 y MUSM-415
y MUSM-415sin pesos implicados. con pesos implicados.

La posicion de MUSM-258 fluctia entre Diomedeidae y Procellariidae sin usar pesos
implicados (figura 5.149) y en la base de Procellariiformes al usar pesos implicados (figura
5.150).

Figura 5.149.Detalles de los MPTs (MPT 1y 2) y el consenso estricto del analisis
filogenético de MUSM-258in pesos implicados.

+ Figura 5.150.Detalle del MPT del andlisis
filogenético de MUSM-258 con pesos
implicados.

De acuerdo a los caracteres observados, MUSM-258 seria un Diomedeidae, cercano a
Diomedea exulangero de mayor talla. Filogenéticamente, los carpometacarpos MUSM-258 y
MUSM-415 comparten un nodo en todos los arboles, incluido el de consenso asrjcto (
figuras 5.147-148).
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Figura 5.151.(A, E-J)MUSM
258 en vistas (A) dorsal, (E)
ventral, (F) craneal, (G, 1)
caudal, (H) proximal y (J)
distal. (B-D) esquemas de
caracteres en los que se pare
a (D)D. exulansEscala: 10
mm.

Gen. nov. sp. nov. R

Materiales: MUSM 207, tarsometatarso izquierdo, con el hipotarso y la cotila lateral
pobremente preservados; MUSM 1496, tarsometatarso izquierdo, con la epifisis proximal

incompleta (figura 5.154).

Procedencia_geogréfica y geoldgicalUSM 207: Localidad Montemar, Arequipa, Nivel

Montemar, Formacién Pisco, Mioceno Tardio. MUSM 1496: Localidad Sacaco, Nivel Sacaco,

Formacion Pisco, Plioceno Inferior.

Diagnosis: De proporciones mas similare@mmedea exulangue aThalassarchgpero de
tamafno menor a ambos. tasta medialis hypotargs mas corta proximodistalmente que, en

el resto de los Procellariiformes, y su extension distal es equivalente al resto del hipotarso.

Medidas: MUSM 207: largo total: 76,04 mm, anchos diafisis mediolateral: 6,29 mm y
dorsoventral: 6,58 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 14,88 mm y dorsoventral: 13,91

mm, anchos epifisis distal mediolateral: 14,82 mm y dorsoventral: 11,29 mm. MUSM 1496:
ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR § atePaP 66D Q@FKRY GLil
dorsoventral: 7,05 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 12,89 mm y dorsoventral: 11,4

mm, anchos epifisis distal mediolateral: 15,74 mm y dorsoventral: 9,95 mm.
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Descripcion: Tamafio cercano lslacronectes o Thalassarcheminentia intercotylarisien
desarrollada, redondeada y dirigida proximodorsalmebweylae medialisy lateralis bien
desarrolladas, dirigidas proximodorsalmente, con facetas articulares de tamafio subiguales, la
primera mas extendida proximalmente que la segunda y con un reborde en semi anillo elevado
proximalmente en su lado medial, la segunda presenta una pequefia impresion distal.
Tuberositas ligamentum collateralis lateraksimpressio ligamentum collateralis lateralis

bien desarrolladag uberositas m. tibialis cranialivien desarrollada y localizada dentro de
unafossa infracotylaris dorsalipoco profunda. En vista dorsal hay un tubérculo aplanado
triangular que se proyecta desde el borde proximomedial hdogskinfracotylaris dorsalis

Fossa infracotylaris plantarigusente. Presenta uoasta medialis hypotarsalargada pero

poco expandida en sentido proximodistal (entre dos y tres veces su ancho mediolateral) lateral
a la cotyla medialis Conexion distal de larista medialis hypotarscon la fcies plantaris
formando una suave pendiente. Presentzusise intermedia hypotargitressulci hypotarsi.

Crista lateralispobremente desarrollada proximodistalmente. En vista proximal, union entre
margen medial de larista medialisy la facies plantaris, concava. Dissamina vascularia
proximaliaalineados proximodistalmente, uno desemboca en el lado proximoventral y el otro
en el lado proximomedial. D&bramen vasculare lateraleo se proyecta ningun sur@ulcus
extensorius longitudinalislelimitado por dos crestas simétric&analis tendinis insertii m.

flexor digitorum longugFDL) y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(BHL)
formando surcos poco pronunciados (FDL entrecriata medialis hypotarsy la crista
intermedia hypotarsiFHL entre lacrista lateralis hypotarsy lacrista intermedia hypotarki

FDL medial a la linea media dedainentia intercotylaris

Extensiones distales relativas de teschleae metatarsaledll la mas extendida,
siguiéndole la IV y por ultimo la Il. Metatarsal fgssa metatarsiausented-oramen vascular
distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales Ill y IV y ventralmente alineado
proximodistalmente con krochlea metatarsalis lISulcus extensoriugue rodea aloramen
vasculare distalesuperficial. Trochlea metatarsi llprofunda a lo largo de toda la carilla
articular. En su lado medial hay una incis@analis interosseus distalmpleto.Trochlea

metatarsalis I\con una concavidad lateral.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MUSM-1496 y MUSM-207, en conjunto y sin

pesos implicados generan dos MPT en los que basales a los Procellariiformes (el consenso
estricto puede verse en la figura 5.152), con pesos implicados la relacion es similar, pero en un
solo arbol y sin politomias (figura 5.153). Aln asi, los caracteres observados permiten asegurar
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gue ambos materiales corresponden a la misma nueva especie, que seria eoraadea

exulars (Diomedeidae) pero de menor talla.

Figura 5.152.Detalle del consenso
+ estricto de los analisis filogenéticos en
+ conjunto de MUSM-1496 y MUSM-207
sin pesos implicados.

Figura 5.153.Detalle del MPT de los
+ analisis filogenéticos en conjunto de
+ MUSM-1496 y MUSM-207 con pesos
implicados.

Fue asignado a la familia Diomedeidae por Stucchi y Urbina (2005). Es un poco mas
pequefio que MUSM 1416.

Figura 5.154.(A-F) MUSM 207 y (G-K) MUSM 1496 en vistas (A, H) dorsal, (B, I)
ventral, (C, J) lateral, (D, K) medial, (E) proximal y (G-F) distal. Escala: 10 mm.

Diomedeidae indeterminado
Material: MUSM 360-D femur izquierdo (figura 5.157).

Procedencia geografica y geoldgic#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.
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Medidas: largo total: 32,42 mm, anchos diéfisis craneocaudal: 2,98 mm y mediolateral: 3,48
mm, anchos epifisis proximal craneocaudal: 4,86 mm y mediolateral: 7,17 mm, anchos epifisis

distal: craneocaudal: 4,64 mm y mediolateral: 7,1 mm.

Descripcién: Tamafio similar a un petrel mediancapDt femoria 90° con respecto a la
diafisis. Diafisis recta en vista lateral y margen medial recto en vista c@tmidianter femoris
mas ancho craneocaudalmente gaput femoris Marca de insercién para el. obturator
medialis(= impressio obturatoripen el margen lateral dalbchanter femorisin extenderse
proximalmente. Margen de facies articularis antitrochanterican elcollum femoriscomo
jugum lineal definido por laconcavitas marginis distalisCrista trochantericuscon una
prominencia baja que no se extiende mas alla de la cabeza femoral. En la facies caudal hay una
cresta lateral bien desarrollada, prominente, que separa el sector caudal delLiatsxal.
intermuscularis caudalisbien desarrollada como una cresta diagonal en direccion
lateroproximal a mediodistal.uberculum m. gastrocnemialis laterabgen desarrollado. En
vista distal, el ancho lateromedial del fémur es del doble del ancho craneotaodaka
fibularis bien definida sobre ebndylus lateraliscon un ancho mediolateral mayor que el del
condylus medialisEn vista distal, ancho craneocaudal dedahlea fibularissimilar al ancho
craneocaudal delbndylus medialidmpressio lig. collateralis lateralidesarrollada como una
pequefia fovesulcus patellarigpronunciado, delimitado por crestas muy pronunciadas y con
un tubérculo alargado proximodistalmente en el margen craneol&esah poplitegpoco
profunda.Epicondylus medialiausentelmpressio lig. cruciati cranialisormando una fosa
gue no se extiende sobre ebndylus medialis Crista tibiofibularis sobrepasando

proximalmente atondylus lateralis

Comentarios: Los andlisis filogenéticos sin pesos implicados lo recuperan como un
Diomedeidadfigura 5.155), asociado al générbalassarcheAl utilizar pesos implicados se
recupera como el taxén hermanoldeauta(figura 5.156). Su asignacion dentro de la familia
ademas esta soportada por los siguientes caracteres: ancho craneocaudal de la trochlea fibularis
(sin la extension de larista tibiofibularig sub-igual al ancho craneocaudal del condylus
medialis; ylinea intermuscularis caudalisien desarrollada formando una cresta en direccion

latero proximal a mediodistal.

<4
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Figura 5.155.Detalle del MPT del anadlisis Figura 5.156.Detalle del MPT del andlisis
filogenético de MUSM-360-D sin pesos filogenético de MUSM-360-D con pesos
implicados. implicados.

Figura 5.157.MUSM 360-D
en vistas (A) craneal, (B)
caudal y (C) proximal.
Escala: 10 mm.

Procellariidae
Puffinus
Puffinus sp. nov. G

Materiales: 0860 \ 0860 6 1 R 30860 SURF " Q~PHUR SURYL)

21490 (ver seccidn de Chile para su procedencia) tarsometatarsos izquierdos (figura 5.160).

Procedencia geografica y geoldgicd:ocalidad de Montemar, Nivel Montemar, Formacion

Pisco, Mioceno Tardio.

Diagnosis:A diferencia de”. assimilis esta especie presentiaberositas m. tibialis cranialis

en la cara dorsal de lessa metatarsalidl y Il casi indistinguible y localizada dentro de la

fossa infracotylaris dorsaljrista medialis hypotarshuy elongada, mas de tres veces el largo

del ancho (proximodistal versus mediolateral); presencia de una impresion distal al reborde de
la cotyla lateralis canalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(ffHL) formando un canal
cerrado formado por fusion de las crestas; y presencia de un tubérculo aplanado triangular que

se proyecta desde el borde proximomedial hadiaska infracotylaris dorsalis

Medidas: MUSM 358: largo total: 44,06 mm, anchos diafisis mediolateral: 3,73 mm vy
dorsoventral: 3,16 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 7,59 mm y dorsoventral: 7,45
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mm, anchos epifisis distal mediolateral: 7,1 mm y dorsoventral: 5,75 A8 60
SURF :largototal: 45,79 mm, anchos diéfisis mediolateral: 3,31 mm y dorsoventral: 3,19
mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 6,84 mm y dorsoventral: 5,89 mm, anchos epifisis
distal mediolateral: 7,35 mm y dorsoventral: 5,23 r8@0.PV 21490largo total: 38,45 mm
HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV GLiILVLVY GRUVRYHQWUDO

epifisis proximal dorsoventral: 7,64 mm y mediolateral: 8,81 mm.

Descripcion: Eminentia intercotylarigconspicua redondeada y dirigida proximodorsalmente.
Cotyla medialiscon un reborde elevado en su lado mediatyla lateraliscon un reborde
dorsal que deja una pequefia impresion distal. Ambas cotilas estan dirigidas
proximodorsalmente y sus facetas articulares son subiguales en t&ugfi@.medialisnas
extendida proximalmente quedatyla lateralis Tuberositas ligamentum collateralis lateralis
eimpressio ligamentum collateralis lateraliesentesTuberositas m. tibialis cranialisn el
extremo distal dentro de tassa infracotylaris dorsaligjue es superficial. En vista dorsal hay

un tubérculo aplanado triangular que se proyecta desde el borde proximomedialfbasi la
infracotylaris dorsalis Fossa infracotylaris plantari@usente. Presenta uoasta medialis
hypotarsialargada en sentido proximodistal (mas de tres veces su ancho mediolateral) y en
vista proximal se encuentra lateral atdyla medialis Conexion distal de larista medialis
hypotarsicon la diéfisis del hueso formando una concavidad.ddeta intermedia hypotarsi

y dos sulci hypotarsi.Crista lateralis extendida proximodistalmente y menor aclista
medialis hypotarsy crista intermediaEn vista proximal, unién entre el margen medial de la
crista medialiscon el resto de la epifisis formando una superficie concava. Presenta dos canales
vasculares proximales a distinto nivel proximodistalmente, uno desemboca en el lado
proximoventral y el otro en el lado proximomed&llcus extensorius longitudinatiglimtado

por dos crestas, la lateral mas extendida dorsalm@atealis tendinis insertii m. flexor
digitorum longugFDL) y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis long(fsHL) formando
canales cerrados: FDL conformado por fusion derista medialis hypotarsy la crista
intermedia hypotarsiFHL por fusion de larista lateralis hypotarsiy la crista intermedia
hypotarsi FDL medial con respecto a la linea media dentinentia intercotylarisTubérculo
aplanado triangular que se proyecta desde el borde proximomedial Hasgalanfracotylaris
dorsalissolo presente en MUSM 358.

Extensiones distales relativas de teschleae metatarsaledll la mas extendida,
siguiéndole la IV y por ultimo la Il. Metatarsalfbssa metatarsiausentes-oramen vascular
distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales 11l y IV y ventralmente alineado con la
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trochlea metatarsalis Il Sulcus extensoriusque rodea alforamen vasculare distale,

pronunciadoCanalis interosseus distalompleto.

Comentarios: En el analisis filogenético sin pesos implicados (figura 5.159) de MUSM-358 y
MUSM-proc-13.18, resultan reunidos en un mismo nodo, que se localiza como grupo hermano
dePuffinus assimilisMUSM 358 habia sido asignado a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina
(2005). Al incluir el tarsometatarso SGO.PV.21490 en el analisis filogenético con pesos
implicados, este ultimo se obtiene como taxon hermano de los dos previamente mencionados
(figura 5.158). Estos resultados, ademas de la comparacion anatémica directa, permite asignar
al MUSM 358, MUSM proc.13.10 y SGO.PV.21490 a la misma espedreiffiaus

Figura 5.158.Detalle del
MPT del analisis
filogenético de MUSM-358,
MUSM-proc-13.18 y

+ SGO0.PV.21490 con pesos

+ + implicados.

Figura 5.159.Detalle
del MPT del analisis
flogenético de MUSM-
358 y MUSM-proc-
13.18 sin pesos

+ + implicados.

Figura 5.160.Ejemplares (A-F) MUSM 358, (G-J) MUSM proc.13.10 y (K-M)
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SGO0.PV.21490. Materiales en vistas (A, G, L) dorsal, (B, H, K) ventral, (D) medial, (!
lateral, (E, I, M) proximal y (F, J) distal. Escala: 10 mm.
Gen. nov. sp. nov. R

Material: MUSM 414, carpometacarpo derecho. Se conservan los tres metacarpales (figura
5.163).

Procedencia geografica y geoldgicd:ocalidad de Montemar, Nivel Montemar, Formacion

Pisco, Mioceno Tardio.

Diagnosis: Mismo tamafio y proporciones qu@aption capenseero con un angulo de
curvatura menor entre lgsocesus extensoriysprocessus alularisy unprocessus pisiformis
mas desarrollado. Se diferenciaAtdenna grisegor su menor tamafio y porquepebcessus
pisiformis estd mas desarrollado. Ademas, este espécimen es Unico por presentar una

proyeccion hamulada distal glocessus extensorius

Medidas: largo total: 42,25 mm, anchos diafisis craneocaudal: 2,83 mm (metacarpal 11) y 1,38
mm (metacarpal 1ll), ancho epifisis proximal craneocaudal: 9,38 mm, anchos epifisis distal

craneocaudal: 3,795 mm (sin el metacarpal Ill) y 6,56 mm (con el m. 1l1).

Descripcion: Tamafio de un petrel pequefidetacarpale alulareno extendido mas alla de la
symphysis metacarpaliy truncado cranealmenteSpatium intermetacarpaleamplio,
metacarpalia majusy minus igualmente extendidofrocessus intermetacarpalsusente.
Metacarpale licon unsulcus tendineugue se extiende longitudinalmenkdetacarpale Il
subparalelo ametacarpale lI(sin arqueamiento), superficie interna céncava formando un
surco.Rima ventralis trochlearidesplazada mas caudalmente quara dorsalis trochlearis
Ambas rimae trochlearespresentan caudalmente un tubérculo y una muesca.pbiay
dispersos en lessa infratrochlearis ventrali$-ovea carpalis caudali®rmando una pequefia
fosa ovalada comori. Fovea carpalis cranialisbien desarrollada y sin foraminkossa
infratrochlearismarcada, conuna fosa craneal donde se encuergracelssus pisiformisl
cual esta bien desarrollado y proyectado ventrocreanealmEossa supratrochlearis
superficial.Processus extensoriusayor que eprocessus alularisproyectado cranealmente,
casi recto y con una proyeccion hamulada distal. Enpreoebssus extensoriysel processus
alularis hay una concavidad muy pronunciada y pequeyaostosis metacarpalis distatisn

foramina pneumaticg un surco profundo delimitado por crestas.
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Comentarios: Asignado previamente a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina (2005). Los
analisis filogenéticos de MUSM 414 sin pesos implicados, arrojan un MPT donde ubica al fosil
dentro de los Procellariidae, en un clado hermanBtdedroma lessoni+ Ardenna grisea
(figura 5.161). Con pesos implicados también genera un sélo MPT, pero lo ubica como taxén
hermano déDaption capenséfigura 5.162). Por estos resultados y por la presencia de una
proyeccion hamulada distal, galbcessus extensorisaracter exclusivo de este especimen),

se lo considera un nuevo género y especie.

<+

Figura 5.162.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de MUSM 414 con
pesos implicados.

Figura 5.161.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de MUSM 414 sin
pesos implicados.

Figura 5.163.MUSM 414 en
vistas (A) dorsal, (B) ventral,
(C) craneal, (D) caudal, (E)
proximal y (F) distal. Escala: 1
mm.

Ardenna
Ardennasp. nov. T

Material: MUSM 352, craneo parcial, algo comprimido lateromedialmente. No puede
observarse la region palatal, faltan parte de la region occipitaliaglratum region delos

basiesphenoidaldaredes laterales ded ecthetmoidalao preservadas (figura 5.166).

X Tesis doctoral Alejandra Piro



360

Procedencia_geografica_y geoldgical ocalidad Aguada de Lomas, Formacién Pisco,

Mioceno Tardio.

Diagnosis_enmendada:Comparte la mayoria de las caracteristicas y proporciones con

Ardenna grised Puffinus puffinuspero a diferencia de ellos presenta: el foramen (sin nombre)
en el borde de larista nuchalis nuchalis transversiel lado caudalangulus postocularis
menor que eprocessus postorbitaligiesarrollo rostral dedquamosunmayor al desarrollo
ventral delprocessus paroccipitali€l tercio rostral de las hemimandibulas son paralelas a la
pars symphysialigle la mandibula. Comparte cdudennala forma y extension debs
lacrimale, pila supranasaliscon borde rectangular rostralmente marcado, una muesca cerca
del borde tomial del pico superior, donde la placa de latericornio contacta mediante una
pendiente abrupta con la ufia premaxilar, superficie ventrorostrptatessus postorbitalis
neumatizadg con una gran fosa con recesos, ausendiab@deculum lacrimalen elos jugale

pars caudalidde un tercio del total de la mandibula, ausencia de un surco alargado en la facies
lateral de lgpars intermediade la mandibula, dengaramina neurovascularigobre todo en

la pars symphysialig a lo largo de lantermedia.Comparte corPuffinusla separacion entre
lasfossae glandulares nasalésausencia de otros procesos rostralpsoglessus postorbitalis
ademas dedngulus postocularida extension de lapertura nasi osseaina muesca cerca del
borde tomial donde la placa de latericorn se junta con la ufia premaxit@s pghlearqueado

ventralmente

Medidas: largo total del craneo: 81,76 mm y mandibula: 74,42 mm, ancho mediolateral al

nivel de los procesos postorbitales: 27,18 mm y al de la bisagra frontonasal: 10,36 mm.

Descripcion: Por el tamafio del craneo, podria pertenecer a un petrel mediano-pequefio, como
Puffinuso Ardena Largo del pico similar al del resto del craneo (considerando el limite en el
extremo rostral delos lacrimalg. Region occipital cuadrangulaFossae musculorum
temporaliumbien desarrolladas y préximas en la linea media del cr&@rsia nuchalis
transversabien marcada y con un foramen en el lado cailrtakcessi paroccipital€on un
desarrollo ventral menor al desarrollo rostralstplamosunProcessus zygomaticuron una
cresta.Fossae glandulares nasal@serrumpidas por eingulus postoculari€on una fosa
caudal. Separacion entre lassae glandulares nasalee aproximadamente la mitad del
ancho de cadafossa glandularis nasalis Processi postorbitales prominentes,
lateromedialmente anchos, rostrocaudalmente comprimidos, dorsoventralmente expandidos,

en vista caudal y muy recurvados ventralmente, en forma de U invertida. Aun psicEssi
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postorbitalesno superan el nivel ventral dedatyla quadratica oticy squamosiDorsalmente,
processi postorbitaledirigidos perpendicularmente al eje mayor del craneo. Distancia entre
angulus postocularisy processus postorbitalisconsiderable.Depressio frontalis bien
desarrollada sobre la bisagra frontonagaé lacrimale HQ IRUPD GH 37" URVWU
extendido. Processus orbitalisdel os lacrimale con un desarrollo similar gbrocessus
supraorbitalis Arcus jugalisrecurvado ventralmente, dimberculum lacrimaley fusionado al

craneo. Seccion transversal de la maxila de forma trapezoidal en su porcion caudal (el margen
ventral es mas ancho que el dors&fertura nasi osseacupando mas de un tercio del pico.
Dorsalmente, desde la region rostral apgartura nasi ossehasta la ufia premaxilar, hay una
muesca pronunciada, de pendiente abrupta, donde se desarrolla unapitzbsispaanasalis

Sulcus naspresenteRostrum maxillaredetras dehpex rostrisigue sin un ensanchamiento
pronunciadoRostrum maxillareonforamina neurovascularidensa en el &rea dgex rostri

y hasta el limite de Ipila supranasalisPico terminado en gancho pronunciado, cresta tomial

con una muesca.

Pars symphysialisorta (alrededor de un octavo del total de la mandibula) en forma de
hoja delgada, mas ancha a la altura dpals intermediaFossa aditusien desarrollada y
extendida.Foramina neurovasculariadensa sobre Ipars symphysialigy sobre un surco
superficial dorsal cercano adaista tomialisde lapars intermediaPars caudalisocupando
aproximadamente un tercio de todo el largo de la mandibula. Mandibufaosessus

retroarticularis.

Comentarios: El andlisis filogenético sin pesos implicados de MUSM 352 (craneo) arroja 3
arboles que situan al fésil dentro de los Procellariidae. En uno de los MPT se genedla un cla

TXH UH~QH D ORV LQWHJUDQWHYV figita 6.064]) eV ECSMBeNSd LE X G
estricto genera una gran politomia dentro de Procellariidae (figura 5.165). Al aplicar pesos
implicados, se generaron los mismos resultados. En la mayoria de los MPT, este taxdén quedé

asociado @rdenna grisey A. gravis

+ Figura 5.164.Detalle un MPT de los
analisis filogenéticos de MUSM 352 sin
pesos implicados.
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+
Figura 5.165.Detalle del consenso estrictc
de los andlisis filogenéticos de MUSM 35
con pesos implicados.

'"HVFULSWD SRU 6WXFFKL SUELQD FRPR XQ 3XIILQ

cumple con las caracteristicas que los diferencian de los demas géneros de la familia
[Procellariidae] y de.ugensaactualmentéAphrodroma parte de Procellariidae]. Presenta la
region frontal convexa y los procesos postorbitales y ala escamoso parietales pequefias. No
presenta lamina lateral anterior, codwaennay Puffinus Entre estos dos ultimos géneros,
Puffinuspresenta una morfologia mucho mas gracil, especialmente en el rostro y la mandibula.
Sin embargo, MUSM 352 presenta dimensiones cercanas a las especies mayoifasudy

menores deArdenna lo que imposibilita su designacion genérica. Sus dimensiones son
similares a los representantes actuales medianos, Bomgtonj A. bulleri, A. pacificay A.
tenuirostris” En base a los resultados filogenéticos obtenidos, estudios comparativos previos

y los aqui realizados, se lo considerard como una nueva espécdedaa

Figura 5.166.MUSM 352
en vistas (A) lateral
derecho, (B) dorsal, (C)
ventral y (D) occipital.
Escala: 10 mm.
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Ardennasp. nov. U

Materiales: MUSM 256, Tarsometatars&G HUHFKR 0860 6 1 3%$*/ " SURYL

Tarsometatarso derecho completo excepto por parte del hipotarso (figura 5.171).

Procedencia _geogréfica y geolégicaMUSM 256: Zona del Sirénido, Aguada de Lomas,
JRUPDFLYQ 3LVFR OLRFHQR 7DUGtR 0860 6 1 3%$*/ "~ $JIXD

Pisco, Mioceno Tardio.

Diagnosis: Afin a Ardenna pacificapero distinguible por: su mayor ancho, mayor extension
distal decrista medialis hypotarsiausencia de reborde delimitandactdyla lateralisen A.

pacifica, presencia del surco que se extiende distalmente desde el foramen vascular lateral
cercano a larista lateralis hypotarsiconexion distal de larista medialis hipotarsa través

de una pendiente suave, marcéossa infracotylaris dorsaljsy ausencia de una incisura

concava en el lateral del borde distal dedahlea metatarsi IV

Medidas: MUSM 256: largo total: 42,54 mm, anchos diéfisis mediolateral: 3,11 mm y

dorsoventral: 3,02 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 6,98 mm y dorsoventral: 6,5

PP DQFKRV HStILVLY GLVWDO PHGLRODWHUDO PP\ GRL
" largo total: 40,73 mm, anchos diafisis mediolateral: 2,71 mm y dorsoventral: 2,74 mm,

anchos epifisis proximal mediolateral: 5,49 mm y dorsoventral: 4,87 mm, anchos epifisis distal

mediolateral: 5,68 mm y dorsoventral: 4,06 mm.

Descripcién: El tamafio es similar a un petrel chid&minentia intercotylarisconspicua,
redondeada y dirigida proximodorsalment€otylae medialisy lateralis inclinadas
proximodorsalmente y de tamafo similar, la primera mas elevada proximalmente que la
segunda, y con un reborde medial poco marchaleerositas ligamentum collateralis lateralis

e impressio ligamentum collateralis laterakgisentes o imperceptibldsossa infracotylaris
plantaris ausenteCrista medialis hypotarsilargada distalmente mas de tres veces su ancho
mediolateral y lateral a leotyla medialisConexion distal de lerista medialis hypotarsion

la diafisis constituyendo una pendiente suave. Corcusia intermedia hypotarsi dossulci
hypotarsi. Crista lateralis menos extendida que lerista medialis hypotarsy la crista
intermedia En vista proximal, unién entre el margen medial deriksta medialiscon el resto

de la epifisis formandouna superficie concdwassa infracotylaris dorsaliprofunda. Dos
canales vasculares proximales a distinto nivel proximodistalmente, uno abriendo en el lado

proximoventral y el otro en el lado proximomedRbramen vasculare lateraleon un surco
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longitudinal asociadoSulcus extensorius longitudinaliearcado mediante dos crestas a, la
lateral mas extendida dorsalmer@analis tendinis insertii m. flexor digitorum long(FDL)

y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis long{iEHL) formandos canales: FDL conformado
por la fusion de larista medialis hypotarsy lacrista intermedia hypotarsFHL conformado
por la fusidon de larista lateralis hypotarsy la crista intermedia hypotarsFDL medial a la

linea media de laminentia intercotylaris

Extensiones distales relativas de teschleae metatarsaledll la mas extendida,
siguiéndole la IV y por ultimo la ll. Metatarsafbssa metatarsiausented-oramen vascular
distaleabriendo dorsalmente entre los metatarsales Il y IV y ventralmente proximalmente por
encima del nivel deochlea metatarsalis lISulcus extensoriugue rodea dbramen vasculare
distale pronunciado. Epifisis distal asimétrica debido a que la extensién mediataehlaa
metatarsi lles mayor que la extension ddrachlea metatarsi IVLado medial de l&ochlea

metatarsi I| concavaCanalis interosseus distalcompleto.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de MUSM-AGL810 (tarsometatarso) sin pesos
implicados generan varios MPT donde el fosil se ubica en el mismo nododgnna pacifica

dentro de los Procellariidae, pero también aparece en otras posie@)enmo hermano de
Pachyptila belcheri, Procellaria aequinoctialisermano del clado de Oceanitoidea, dentro de
Oceanitidae, etc). El consenso estricto es altamente politobmico (figura 5.167). Al usar pesos
implicados se genera un solo MPT, en el cual el fosil se agrugacbyptila belcher{figura

5.168).

Figura 5.167.Detalle del consenso estrictc Figura 5.168.Detalle del MPT de los
de los analisis filogenéticos de MUSM-  analisis filogenéticos de MUSM-AGL810
AGL810 sin pesos implicados. con pesos implicados.

Al analizar en conjunto a MUSM-2010, MUSM-AGL810 y MUSM 256 (todos
tarsometatarsos) con y sin pesos implicados, se obtiene un gran nimero de MPT, en la mayoria
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de los cuales quedan agrupados en un mismo nodo, relacion que no se mantiene en el arbol de
consenso estricto. Al incluir solo a MUSM 256 en un andlisis sin pesos implicados, el fosil se
relaciona con Hydrobatidae o c#&rdenna pacifica por ello el consenso estricto es tan
politémico (figura 5.169). Al usar pesos implicados se generan dos MPT, donde queda incluido
dentro de Hydrobatidae (figura 5.140).

<+

Figura 5.169.Detalle del consenso estrictc Figura 5.170.Detalle del MPT de los
de los analisis filogenéticos de MUSM 25t analisis filogenéticos de MUSM 256 con
sin pesos implicados. pesos implicados.
$ SHVDU GH TXH 0860 HVY DJUXSDGR FRQ ORV +\GUR
M X Q WPRchidRI® belcherien los andlisis filogenéticos practicados (figuras 5.169-
170), los caracteres observados sugieren fuertemente su asignacion Procellariidae: presencia
de una fosa o impresion delimitada por el reborde en forma de anillcdgyla lateralis y
sulcus extensoriudel tarsometatarso bien marcado y delimitado por crestas asimétricas, la
lateral la mas extendida dorsalmente. Se propone la asignacién de ambos restos a la misma
especie (ver diagnosis). En Stucchi & Urbina (2005) MUSM 256 fue publicado como un

integrante de la tribu Puffinini basandose méas que nada en las medidas.
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Figura 5.171.(A-F) MUSM 256y (G/ 0860 6 1 3$*/ "HQ YLVWDV
(B, H) ventral, (C, J) medial, (D, ) lateral, (E, K) proximal y (F, L) distal. Escala: 10 v

Ardennasp.

Material: MUSM 416, Humero izquierdo, preservado en dos partes y con un fragmento de la
diafisis faltante (figura 5.174).

Procedencia geogréafica v geoldgicairea de Sacaco, Nivel Montemar, Formacion Pisco,

Mioceno Tardio.

Medidas: ODUJRV GH ORV VHIJPHQWRY SURI[LPDO PP \ GLVYV
mm), anchos diéfisis del segmento proximal dorsoventral: 5,29 mm y craneocaudal: 3,79 mm

y del segmento distal: dorsoventral: 5,25 mm y craneocaudal: 3,78 mm, auifiets

proximal dorsoventral: 15,02 mm y craneocaudal: 16,82 mm, anchos epifisis distal
dorsoventral: 13,06 mm y craneocaudal: 6,54 mm.

Descripcién: Tamafio semejante a un petrel mediano. Seccion de la diafisis subeliptica con
compresién craneocauddluberculum dorsalenuy desarrollado y separado daput humeri

por una concavidadTuberculum ventralebien desarrollado, aunque no completamente
preservado, se extiende ventralmente sobrepasando el nivel caudal de la cabeza del humero.
Incisura capitisbien desarrollada, sin interrupciones transvers&atus lig. transversus
interrumpido a la mitad, quedando una fosa ventral y un surco bien pronunciadoFessal.
pneumotricipitalisbien desarrollada, indivisa, ocupando alrededor de la mitad de la cabeza del
hamero y sin foramina. Cresta de fassa pneumotricipitalissin foramina. Crista

deltopectoraligorominente y expandida dorsalmente en forma subtriangular.

Processus supracondylaris dorsalien desarrollado, irregular en todas sus carillas y
terminando en un borde cuadra@f@ssa musculi brachialiprofunda y orientada en sentido
proximodorsal a distoventraEpicondylus ventralidien desarrollado. Superficie distal con
una fosa que confluye consllcus humerotricipitalisbien desarrollada, pero sin extenderse
sobre los condilosimpressio m. coracobrachialis cranialisien desarrollada y con un
tubérculo en el marge@rista bicipitalisexpandida medialmente desdéuderculum ventrale
hasta la diafisis. En vista craneal, margen derikta deltopectoralissubparalelo al eje del
humero. Seccién de la diafisis subeliptica con una compresion craneo&aucias. musculi
scapulotricipitisconfluyendo con etulcus musculi humerotricipitig delimitado por crestas

asimétricas, la ventral mas desarrolladaiberculum m. pectoralis superficialimas
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prominente hacia el margeRrocessus flexoriugxtendido distalmente hasta @ndylus
ventralis Condylus dorsalisalargado en sentido proximodistal, con su extremo proximal
hamulado y apuntando ventralmen@ondulys ventralisalargado en sentido ventrolateral.
Fossa olecranen poco profunda y con foramenes neumaticos reducigos.al uberculum
supracondylare ventrale aguzado. Epicondylus dorsalis indistingue del procesus
supracondylaris dorsalisHay dos fosas caudales de igual desarrollo donde estaria el
epicondylus dorsalisDistal y caudal aépicondylus ventralibay dos foramenes pequefios y
profundos.

Comentarios: Descrito por Stucchi & Urbina (2005) como miembro de la tribu Puffinini
(sensu Penhallurick & Wink 2004). Los analisis filogenéticos de MUSM-416 (humero) sin
pesos implicados generaron varios MPC, en los cuales, el fosil se ubica siemjparéecora

pacifica Este nodo va cambiando de posicion dentro de los Procellariidae (por eso en el
consenso estricto se ve politbmico, pero manteniendo ese nodo, figura 5.172). Al usar pesos

implicados, se genera un MPT, en el cual también comparte nodo pacifica(figura 5.173).

Figura 5.172.Detalle del consenso estrictc
de los analisis filogenéticos de MUSM-41i
sin pesos implicados.

Figura 5.173.Detalle del MPT de los
analisis filogenéticos de MUSM-416 con
pesos implicados.
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Figura 5.174.MUSM 416 en
vistas (A) craneal, (B) caudal,
(C) ventral, (D) dorsal, (E)
proximal y (F) distal. Escala:
10 mm.

Material: MUSM 2010, Tarsometatarso izquierdo, conserva sélo epifisis distal, troclea lateral
deteriorada (figura 5.177).

Procedencia geografica y geolégicd&0zo Chavifia, Terrazas, Arequipa, Plioceno?

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV Gl

dorsoventral: 3,48 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 6,95 mm y dorsoventral: 5,02 mm.

Descripcion: De tamafio mediano. Extensiones distales relativas ttetideae metatarsales
lll es la mas extendida, siguiéndold\fay por ultimo lall. Metatarsal ly fossa metatarsi |
ausentesForamen vascular distalabriendo dorsalmente entre logtatarsales Il y 1Yy
ventralmente no distal a la trochie@tatarsalis Il Sulcus extensoriyzrofundo. Epifisis distal
asimétrica por la mayor extension medial dedahlea metatarsalis IISurco de ldrochlea
metatarsi llprofundo y continuo, con una incisura mediabchlea metatarsali$v con una

incisura lateral en el reborde dist@hnalis interosseus distalompleto.

Comentarios: (O PDWHULDO 6*2 39 6 1 3~ &KLOH HV LGpQWLFR
trocleas no se ha preservado, no puede ser asignado sin dudas a esta misma especie. Los analisis
filogenéticos de MUSM-2010 (tarsometatarso) sin pesos implicados generan varios MPT
donde el fésil comparte nodo céudenna pacificadentro de Procellariidae, pero también
aparece en otras posicion@&sg( como hermano dlachyptila belcheride Oceanitoidea,

dentro de Oceanitidae, etc), por lo que el consenso estricto es altamente politdmico (figura

5.175). Al usar pesos implicados se genera un solo MPT donde comparte nddderuma

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X 360

pacifica (figura 5.176), especie con la cual comparte varios de los caracteres descriptos (ver
también analisis filogenéticos en los materiales MUSM-AGL810 y MUSM 256).

+

Figura 5.175.Detalle del consenso estrictc
de los andlisis filogenéticos de MUSM-20.
sin pesos implicados.

Figura 5.176.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de MUSM-2010 con
pesos implicados.

Figura 5.177.MUSM 2010 en
vistas (A) dorsal, (B) ventral, (C
lateral, (D) medial y (E) distal.
Escala: 10 mm.

Ardenna pacifica
Material: MUSM 357, Tibiotarso izquierdo. No conserva la epifisis proximal (figura 5.179).

Procedencia geografica y geoldgicaocalidad Montemar, Nivel Montemar, Formacion

Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRYV Gl
craneocaudal: 2,93 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 6,93 mm y craneocaudal: 6,29 mm.

Descripcion: Petrel mediano-chicoSulcus intercnemialivien desarrollado y extendido
distalmente. No presenta rotacion de la epifisis distal con respecto a la proximal. Diafisis

alineada con elcondylus lateralis Tuberculum retinaculi m. fibulari;ausente.Sulcus
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extensorius desplazado medialmente en su porcion distauberculum ligamenti
tibiometatarsale intercondylaneresenteCondylus lateralisnas extendido distalmente que el
condylus medialis Condylus medialiscon rebordes en forma de anillo y elongado
craneocaudalmentezondylus lateralistambién con un reborde lateral circul@epressio
epicondylus lateralispoco definida.Sulcus m. fibularis brevisndistinguible. Trochlea

cartilaginis tibialis con rebordes asimétricos.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MUSM-357 con y sin pesos implicados dan un
solo MPT, que ubican al fésil como taxdén hermandAd#enna pacifica(figura 5.178). Se
asigna a dicha especie por la morfoloogia general, sus proporciones, la forma de la apertura

distal delsulcus extensoriug el desarrollo de las cotilas.

+
Figura 5.178.Detalle del MPT de los

analisis filogenéticos de MUSM-357 co
y sin pesos implicados.

Figura 5.179.MUSM 357 en
vistas (A) lateral, (B) medial,
(C) craneal, (D) caudal y (E)
distal. Escala: 10 mm.

Material: MUSM 360-1. Dos carpometacarpos, derecho e izquierdo. El derecho conserva las
diafisis de los metacarpales Il y Ill, la epifisis distal, y la parte caudal de la epifisis proximal.

El izquierdo conserva la diafisis del metacarpal 11, la epifisis distal con unién del metacarpal
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I, la epifisis proximal esta incompleta, pero presenta la union proximal con el metacarpal Ill
(figura 5.181).

Procedencia geografica y geoldgicaiguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP GHUHFKR \ PP L]TXLHUC
diafisis dorsoventral del derecho: 3,12 mm (metacarpal Il) y 1,34 mm (m.lll), del izquierdo:

3,14 mm (m.Il) y 3,2 mm (m.lll), craneocaudal derecho: 2,81 mm (m.ll) y 0,85 mm (m.lll),

del izquierdo: 3,2 mm (m.ll) y 1,02 mm (m.lll); anchos epifisis proximales dorsoventral: 3,96

mm (derecho) y 4,2 mm (izquierdo), y craneocaudal: 5,46 mm (derecho) y 6,78 mm
(izquierdo); anchos epifisis distales dorsoventral: 3,13 mm (derecho) y 3,51 mm (izquierdo), y
craneocaudal: 4,97 mm (derecho) y 5,25 mm (izquierdo).

Descripcién: Tamafio similar al de un petrel pequeMetacarpale alulareno extendido
distalmente méas alld de lsymphysis metacarpaliy truncado cranealmenteSpatium
intermetacarpaleamplio. Os metacarpale minugcto, subparalelo y del mismo largo que el
metacarpale majys medialmente cdéncavo formando proximalmente un suBudcus
tendineusextendido a lo largo del metacarpal Ptocessus pisiformibien desarrollado y
proyectado ventrocranealmenirocessus extensoriygoyectado cranealmente y mayor al

processus alulariscon una concavidad entre ambos.

Comentarios: Asociado a@A. pacificaen el analisis filogenético sin pesos implicados (figura
5.180) y sélo diferenciable por su tamafio y proporciones, MUSM-360-l1 es mas pequefio y
ancho en sentido craneocaudal.

<+

Figura 5.180.Detalle del MPT del analisis
filogenético de MUSM-360-I sin pesos
implicados.
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Figura 5.181.MUSM 360-I
en vistas (A, C) dorsal y (B,
D) ventral. Escala: 10 mm.

Ardennasp.
Material: MUSM 415, carpometacarpo derecho sin el metacarpal Il (figura 5.184).

Procedencia geografica y geoldgicakocalidad Montemar, Nivel Montemar, Formacion

Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: largo total: 45,28 mm, ancho craneocaudal: 2,46 mm, ancho epifisis proximal
craneocaudal: 8,82 mm, anchos epifisis distal craneocaudal: 3,9 (sin el metacarpal Ill) y 5,13

(con el m. IlI).

Descripcion: El tamafio corresponde a un petrel pequifetacarpale alulareno extendido
distalmente mas alld de lsymphysis metacarpaliy truncado cranealmenteSpatium
intermetacarpaleamplio, metacarpalia majusy minus igualmente extendidof?rocessus
intermetacarpalis ausente.Metacarpale Il con un sulcus tendineusque se extiende
longitudinalmente.Rima ventralis trochlearigcon un tubérculo y una muesca caudal),
desplazada mas caudalmente quéta dorsalis trochlearigsolo con una muesca). Hpgri
dispersos en ldossa infratrochlearis ventralisFovea carpalis caudalisuperficial con
pequenospori. Fovea carpalis cranialispobremente desarrollada y con poFossa
infratrochlearismarcada y con una cresta craneal donde se encueptoessus pisiformjs
gque se proyecta ventrocreanealmenkmssa supratrochlearissuperficial. Processus
extensoriugmayor que eprocessus alulariyy proyectado cranealmente. Entrepsbcessus
extensoriug/ el processus alularise forma una concavidad ampl&/nostosis metacarpalis

distalis conpori y un surco profundo distal.
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Comentarios: Los carpometacarpos MUSM-258 y MUSM-415 son externamente disimiles,

el primero mucho mayor y similar a Diomedeidae, el segundo del tamafio de un Procellariidae
mediano-chico. Sin embargo, al incluirlos juntos en un andlisis sin pesos implicados y al
realizar consenso estricto (ver analisis hechos en el MUSM-258, y figuras 5.147-148) aparecen
siempre agrupados cdirdenna pacificaEn los analisis individuales, MUSM-415 resulta
siempre incluido dentro de Procellariidae. Sin pesos implicados, el consenso estricto mustrea
una mayor cantidad de politomias (figura 5.182) que con pesos implicados (figura 5.183), y en

este Ultimo caso resulta en un sélo arbol donde comparte nodo paaifica

Figura 5.182.Detalle del consenso estrictc Figura 5.183.Detalle del MPT del andlisis
de los andlisis filogenéticos de MUSM-41! filogenético de MUSM-41%0n pesos
sin pesos implicados. implicados.

Morfologicamente, es similar & pacifica,pero posee una menor curvatura entre los
processus extensorius processus alularisla fossa supratrochleari®sta menos marcada,

posee solo muesca enrima ventralis y pori en lafovea carpalis caudalig en lasynostosis

metacarpalis distalis

Figura 5.184.MUSM
415 en vistas (A) dorsal,
(B) ventral, (C) caudal,
(D) craneal, (E) proximal
y (F) distal. Escala: 10
mm.
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Puffinini indeterminado
?Puffinus o ?Ardennasp.

Material: MUSM 1644, Carpometacarpo izquierdo. Conserva la epifisis proximal y gran parte

de la diafisis del metacarpal Il (figura 5.187).

Procedencia geografica y geolégicad3DVDQGR OD $QWHQD"™ QXHYD ORFI

Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGdargocauBd® 2,6BQR KRV Gl
y dorsoventral: 3,2 mm, anchos epifisis proximal craneocaudal: 8,98 mm y dorsoventral: 4,05

mm.

Descripcién: Tamafio comparable al de un petrel chidetacarpale alulareno extendido
distalmente mas alld de kymphysis metacarpalig truncado cranealment@&®rocessus
intermetacarpalisausenteRima ventralis trochlearisnas desplazada caudalmente quara
dorsalis trochlearis Ambasrimae trochlearespresentan caudalmente un tubérculo y una
muesca. Hayori dispersos en léossa infratrochlearis ventraligFovea carpalis caudalis
superficial y con pequefigsori. Fovea carpalis cranialigpobremente desarrolladBossa
infratrochlearismarcada con una cresta craneal donde se encugnmtogetsus pisiformigue

se proyecta ventrocreanealmenk@ssa supratrochlearigproximocraneal moderadamente
profunda.Processus extensoriusayor que eprocessus alulariy proyectado cranealmente.
Entre elprocessus extensoriysel processus alularifay una concavidad marcada y amplia.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de MUSM 1644 (carpometacarpo) sin pesos
implicados generan varios MPT cuya posicion va variando dentro de Procellariidae, su
consenso estricto genera una politomia (figura 5.185). Al usar pesos implicados se genera un

solo arbol donde el fésil queda dentro de Procellariidae (figura 5.186).
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Figura 5.185.Detalle del consenso estrictc
de los andlisis filogenéticos de MUSM 16«
sin pesos implicados.

Figura 5.186.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de MUSM 1644 con
pesos implicados.

Si bien los analisis filogenéticos lo sitian dentro de Procellariidae, con quienes
comparte la presencia de uieasa supratrochlearien posicion proximocraneal, el estado de
preservacion no permite una asignacion mas certera. Se identifican, sin embargo, ciertas

afinidades cofPuffinuso Ardenna

Figura 5.187.MUSM 1644 en vistas (A)
dorsal, (B) ventral, (C) caudal, (D) cranea
(E) proximal. Escala: 10 mm.

Procellariidae indeterminados
Material: MUSM 360-B. escapula derecha sin la porcion distal (figura 5.189).

Procedencia geografica y geoldgicaiguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.
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Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDG@dRsd®entrd? 2,91 BQF KRV Gl

mediolateral: 1,52 mm.

Descripcion De tamafio similar a un petrel media®@romionredondeado y dorsocraneal
corto. En la facies lateral, extremo craneal, entre el procescrdahiony el de la articulacion

con el humero (&rea de origen del deltoideus major)superficie cdncava marcadéacies
articularis humeralisapenas concava. Margen lateral con dos tuberosidades: una en el medio

del cuerpo y otra mas craneal.

Comentarios Los andlisis filogenéticos sin pesos implicados lo ubican como un Procellariidae
basal, hermano dil. giganteus(figura 5.188), de quien solo se diferencia por su menor
tamafio.

+
Figura 5.188.Detalle del MPT del

analisis filogenético de MUSM-360-B
sin pesos implicados.

Figura 5.189.MUSM 360-B
en vistas (A) ventral y (B)
dorsal. Escala: 10 mm.

Materiales: MUSM 360-G. Ulnas y radios derechos e izquierdos. La ulna derecha esta
guebrada a lo largo de su eje y le falta la epifisis proximal al igual que la izquierda. Los radios

estan completos (figura 5.191).

Procedencia geografica y geoldgica#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: Ulnas:. ODUJRV WRWDOHYV PP GHUHFKD \ PP L’
mm), anchos diafisis craneocaudales: 3,58 mm (derecha) y 3,06 mm (izquierda), anchos
epifisis proximales craneocaudales: 5,5 mm (derecha) y 4,20 mm (izquierda), y dorsoventrales:
4,31 mm (derecha) y 4,15 mm (izquierda), anchos epifisis distales craneocaudales: 6,67 mm
(derecha) y 5,92 mm (izquierda), y dorsoventrales: 4,35 mm (derecha) y 4,2 mm (izquierda).
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Radios: largos totales: 44,93 mm (derecha) y 44,87 mm (izquierda), anchos diafisis
craneocaudales: 2,32 mm (derecha) y 2,4 mm (izquierda), y dorsoventrales: 1,75 mm (derecha)
y 1,83 mm (izquierda), anchos epifisis proximales craneocaudales: 2,92 mm (derecha) y 3,4
mm (izquierda), y dorsoventrales: 2,6 mm (derecha) y 2,82 mm (izquierda), anchos epifisis
distales craneocaudales: 2,46 mm (derecha) y 2,22 mm (izquierda), y dorsoventrales: 4,13 mm

(derecha) y 4,29 mm (izquierda).

Descripcion De tamafio semejante a petrel mediaipa: diafisis curva y de seccion circular.
Papillae remigales caudales dorsal@mperceptibles.Impressio brachialiscranealmente
concava, con unarista brachialis elevaday sin foramina pneumaticalncisura radialis
presente, pero superficial y sin foramergglcus intercondylariy condylus ventralidien
definidos.Labrum condyli dorsalisonstituyendo un borde semilunar que se extiende mas alla
del condylus dorsalis ulnaelncisura tendineusformando un surco pronunciado con un
tubérculo muy desarrolladd.uberculum carpalecon su borde proximal inclinado, borde
ventrodistal recto, dispuesto en angulo recto (0 menor) respecto del eje mayfrgmsina

No hay unalepressio radialisnarcadaRadio: recto y de seccion circular. Extremo distal muy
aplanado.Tuberculum aponeurosis ventralen forma de monticulo robusto, localizado

distalmente yuberculum bicipitale radicon un mayor desarrollo que el anterior.

Comentarios de acuerdo con sus proprociones, es muy probable que pertenezcan al mismo
individuo que 360-F. Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados lo incluyen dentro
de Procellariiformes (figura 5.190). Tiene algunas caracteristicas Unicas Twisora
radialis superficial;tuberculum carpaleon el borde proximal inclinado, borde ventrodistal
deltuberculum carpaleelativamente recto o menor con el eje de la ulna.
+
Figura 5.190.Detalle del MPT del analisis

filogenético de MUSM-360-G con y sin
pesos implicados.
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Figura 5.191.MUSM 360-G,
(A-B) ulnas y (C-D) radios.
Escala: 10 mm.

Material : MUSM 1646, Humero izquierdo, conserva parte de epifisis proximal, la diafisis,

parte proximal de la epifisis distal (figura 5.194).

Procedencia geografica y geolégic®asando la Antena (nueva localidad), Formacion Pisco,

Mioceno Tardio-Plioceno Temprano.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDd@Ads@yentrd? B,29 DiQF KRV Gl
craneocaudal: 3,81 mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 10,95 mm y craneocaudal: 6,27

mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 7,05 mm y craneocaudal: 3,67 mm.

Descripcion: Tamafio mediano, cercand?aocellaria. Seccidn de la diéfisis subeliptica con
compresion craneocaud#hcisura capitisbien desarrollada sin interrupciones transversales.
Sulcus lig. transversumdistinguible.Fossa pneumotricipitalibien desarrollada, indivisa y
ocupando cerca de la mitad de la cabeza del himero y sin for&@niisadorsale fossasin
foramina.Fossa musculi brachialisircular, profunda y orientada en sentido proximodorsal a
distoventrallmpressio m. coracobrachialis cranialsen desarrollad&Crista bicipitalisbien
desarrollada y expandida medialmente, con un surco paralelo al bordéubBetulum

ventrale,la crista bicipitalisse dirige casi en linea recta hasta contactar con la diafisis.

Comentarios: Los analisis filogenéticos de MUSM 1646 (hamero) sin pesos implicados
arrojan varios MPT. Excepto en uno de los MPT, el fosil se ubica siempre dentro de
Procellariiformes, agrupandose con Diomedeidae o con Procellariidae (por ello elu consenso
estricto es altamente politdmico ver figura 5.192). Al usar pesos implicados se generan mas

MPT, pero el fésil se mantiene siempre dentro de Procellariidae (ver consenso estricto figura
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5.193), mostrando una topologia mas resuelta. Si bierridta deltopectoralisno esta

preservada en toda su extension, se observa la tipica inflexion craneal que se deshisolla e

Procellariidae.

Figura 5.192.Detalle del consenso estrictc Figura 5.193.Detalle del consenso estrictc
de los analisis filogenéticos de MUSM-16: de los analisis filogenéticos de MUSM-16.
sin pesos implicados. con pesos implicados.

Figura 5.194.MUSM 1646
en vistas (A) craneal y (B)
caudal. Escala: 10 mm.

Superfamilia Oceanitoidea
Gen. nov. sp. nov. V

Materiales: MUSM 359, lote de varios huesos asociados del ala y cintura escapular, clavicula
preservando laynostosis interclavicularjgoracoides izquierdo completo y unido al esternén,
coracoides derecho sin facies esternalis articularjsescapula izquierda casi completa,

escapula derecha preservando solo la diéfisis, esternén fracturado del que se conservan la
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quilla, lasincisurae intercostalislerecha e izquierda, seccién craneal de la articulacion con el
coracoides y elostrum sterni;ala izquierda con humero izquierdo entero, ulna y radio
fragmentados faltante sin la epifisis proximal, falange proximal digiti Il izquierdo; ala derecha
con humero fracturado en tres partes y articulado con ulna y radio quebrados en dos partes,

carpometacarpo con su epifisis proximal y parte de las diafisis (figura 5.196).

Procedencia geografica y geoldgicd-ocalidad desconocida, Formacion Pisco?, Mioceno

Medio-Plioceno?

Diagnosis: Caracteres compartidos con integrantes de Oceanitoidea, pero de mayor talla. En
el esternon, se proyectan f[m®cessi craniolateralea ca 45° (con respecto al eje axial) desde
la spina interna rostrispina externa rostrexpandida y robusta en forma triangular invertida;
apex carinaecraneal a laostrum sterni forma triangular invertida en vista ventral. En la
clavicula, hay un surco en el lado medial del borde ventrgirdeessus omalis claviculae
faceta articular con alternumen vista articular simple y angosta. En el coracojgegessus
lateralis tan extenso como el resto del cuerpo hastar@tessus procoracoideubrum
internumcircular. En el himerdpssa pneumotricipitalidnica y bien desarrolladaberculum
supracondylare ventralen vista ventral concavo, dandole al tubérculo un aspecto triangular y
puntiagudo en vista medial (ventral). En la ulmapressio ligamenti collateralis ventralis
alargada en direccion proximodistal. En el carpometacamnpoessus pisiformiproyectado
ventrocranealmentesulcus interosseusxtendido proximalmente a lo largo deskamphysis

metacarpalis distalis

Medidas: Coracoides izquierdo:largo total: 27,12 mm, anchos diafisis mediolateral: 3,9 mm

y dorsoventral: 2,7 mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 7,35 mm y dorsoventral: 8,28

mm, anchos epifisis distal mediolateral: 15,8 mm y dorsoventral: 5,24 Gonacoides

derecho: largo total: 25,71 mm, anchos diafisis mediolateral: 4,48 mm y dorsoventral: 2,79

mm, anchos epifisis proximal mediolateral: 7,19 mm y dorsoventral: 10.3 mm, anchos epifisis

distal mediolateral: 9,77 mm y dorsoventral: 4,35 rastapula izquierda largo: 14,17 mm
HVWLPDGR 8§ PP DQFKR GLiILVLV GRUVRY HE3MEAuE O PF

derecha ODUJR PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKR GLilLVLV

mediolateral: 1,52 mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 7,77 mm y mediolateral: 2,73

mm. Clavicula: largo total: 7,63 mm, anchos diéfisis craneocaudal: 3,23 mm y mediolateral:

1,72 mm, altura sinostosis clavicular: 4,73 mm. Esternon: largo de la quilla: 50,26 mm, ancho

mediolateral de la parte craneal de articulacion con el coracoides: 39,23 mm, alto desde el
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rostro hasta la quilla: 26,6 mm, largpeisura intercostalis14,66 mm (izquierda) y 15,08 mm
(derecha)Humero izquierdo: largo total: 82,88 mm, anchos diafisis dorsoventral: 4,8 mmy
craneocaudal: 4,24 mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 18,32 mm y craneocaudal: 6,9
mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 11,98 mm y craneocaudal: 7,82Inamzquierda:
largo de los fragmentos: 19,04 mm y 23,81 mm, anchos diafisis dorsoventral: 3,59 mm y
craneocaudal: 3,6 mniRadio izquierdo: largo de los fragmentos: 17,4 mm y 20,85 mm,
anchos diafisis dorsoventral: 2,64 mm y craneocaudal: 1,9 mm, anchos epifisis distal
dorsoventral: 5,3 mm y craneocaudal: 2,95 fRalange proximal digital Il izquierda: largo
total: 21,14 mm, ancho diafisis craneocaudal: 4,7 mm, anchos epifisis proximal craneocaudal:
6,2 mm y dorsoventral: 4,41 mm, anchos epifisis distal craneocaudal: 5,77 mm y dorsoventral:
3,71 mm.HUmero derecho:largo del fragmento proximal: 21,47 mm y del resto: 60,65 mm
HVWLPDGR 8§ PP dorQovdetRal 5@ 1 mib Yseymento proximal) y 4,69
(resto) y craneocaudal: 4,57 mm (segmento proximal) y 4,37 mm (resto), anchos epifisis
proximal dorsoventral: 14,99 mm y craneocaudal: 8,16 mm, anchos epifisis distal dorsoventral:
12,66 mm y craneocaudal: 6,8 mdina derecha: largos de los fragmentos proximal: 56,47
PP\ GLVWDO PP HVWLPDGR WRWabecdudal: BB mmbYQ FKRV
dorsoventral: 3,56 mm, anchos epifisis proximal craneocaudal: 7,52 mm y dorsoventral: 7,02
mm, anchos epifisis distal craneocaudal: 5,86 mm y dorsoventral: 7,26 anpometacarpo
derecha largo total: 43,15 mm, anchos diéfisis dorsoventral: 2,6 mm y craneocaudal: 3,36
mm, anchos epifisis proximal dorsoventral: 5,16 mm y craneocaudal: 10,32 mm, anchos

epifisis distal dorsoventral: 4,3 mm y craneocaudal: 5,58 mm.

Descripcién: Tamafio mediano-grand€lavicula: en el lado medial del borde ventral del
processus omalis claviculdey un surco elongado. En vista cransginphysis furculase
extiende notoriamente en sentido ventral, de forma unilobada, no presenta depresion en su
facies cranealiy la faceta articular con el esternon forma una cresta simple y baja. No presenta
unaapophysis furculaegCoracoideus:extremo craneal derocessus acrocoracoideasn una
curvatura medioventral moderada con respecto al eje mayor del coraCmty¢s.scapularis
céncava, facies articularis humeralisdorsoventralmente angosta y craneocaudalmente
alargadaProcessus procoracoideusoderadamente desarrollado y extendido lateralmente.
Distancia entre gdrocessus lateralig el angulus medialisimilar a la longitud de la diafisis.
Foramen nervi supracoracoid@resenteProcessus lateralisle laextremitas sternalisan

largo como el resto del cuerpo hastgpmlcessus procoracoideusabrum internumde las

extremitas coracoideurovalado y mas corto mediolateralmente qudabtum externum
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Faceta articular del esternén re&agulus medialisie laextremitas sternalis coracoidbien
desarrollado, sobrebrepasando el borde medial del coracoides y apuntantando medialmente.
Escapula: acromionredondeado y corto en sentido dorsocraneal, facies lateral recta. Faceta
articular para el hiumero convexa. Margen lateral Esierndn: pila carinae con un surco
dorsoventralCarinaeextendida a lo largo de todo el esterriéita costaliscoOncava, con seis
facetas costaleBrocessi craniolateralea ca. 45° (con respecto al eje axi8l)lcus articularis
coracoideusbilobado, la carilla lateral mas pequefia que la me8ipina externa rostri
extendida mas alla del margen craneal dspiaa internay expandida mediolateralmente.
Union entre elcorpus sterniy la carina sterni moderadamente convexApex carinae
proyectada cranealmente con respecta@oatrum sterni Ancho mediolateral del margen
ventral de la quilla y de gila carinaemas grueso en el rebordgex carinaancha y bilobada.

La pila carinae, apex caringy rostrum sterniforman XQD 3& "~ DHEimert: \Mmyitud
equivalente a la de radio/ulna. Seccién de la diafisis subeliptica, craneocaudalmente
comprimida.Tuberculum dorsaldien desarrollado pero indistinguible agput humerien
vista craneal y proximalluberculum ventraleentralmente extendidéncisura capitisbien
desarrollada. Siaulcus lig. transversugossa pneumotricipitalisinica ocupando la mitad de
la cabeza del humercCrista deltopectoralisdorsalmente prominente y subtriangular.
Processus supracondylaris dorsalc®n un reborde cuadrad&ossa musculi brachialis
circular y bien excavad&picondylus ventrali®ien desarrollado. Superficie distal con una
fosa que confluye con sllcus humerotricipitaliy se extiende sobre ebndylus dorsalis
Impressio m. coracobrachialis cranialisien desarrollada con un tubérculo en el margen.
Crista bicipitalisexpandida medialmentejberculum ventraleon una cresta dirigida casi en
linea recta hasta contactar con la diafisis. Margen clésta deltopectoralisubparalelo al eje
del humero. Seccion de la diafisis subeliptica craneocaudalmente comp8uoiae musculi
scapulotricipitis confluyendo con ebkulcus musculi humerotricipitisdelimitado por dos
crestas, la ventral mas desarrolladiaberculum m. pectoralis superficialisds prominente
hacia el margen. Extension distal y caudajpdetessus flexoriusuperando significativamente

al condylus ventralisCondylus dorsalislargado en sentido proximodistal y con su extremo
mas proximal hamulad&€ondulys ventralislargado en sentido ventrolatefabssa olecrani
profunda, bien delimitada y con foramenes neumaticos reducidpsria Tuberculum
supracondylare ventraleon una concavidad ventral. Distal y cauda@tondylus ventralis
hay dos foramenes pequefios y profunddiga: recta de seccidon circular. Cqrapillae
remigales caudales dorsaldmpressio brachiali€6ncava en su lado craneal y con onsta
brachialis elevada Sulcus intercondylariyy condylus ventralisbien definidos.Impressio
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ligamenti collateralis ventraliglargada en direccion proximodistal, paralelo al eje mayor de
la ulna.Labrum condyli dorsaligormando un borde semilunar que se extiende mas alla del
condylus dorsalis ulnaéncisura tendineusormando un surco pronunciado con un tubérculo
asociado. Radio: seccion circular. Tuberculum aponeurosis ventralisrobusto.
Carpometacarpo: metacarpale alular@o extendido mas alla dedgmphysis metacarpalys
truncado cranealmenteSpatium intermetacarpal@mplio, metacarpalia majusy minus
igualmente extendidoSulcus tendineusxtendido a lo largo del eje del metacarpal 1l. Extremo
caudal de laima ventralis trochlearisnas extendido caudalmente que el dentea dorsalis
trochlearis Processus pisiformigroyectado ventrocranealmentBrocessus extensorius
proyectado cranealmente y mayopabcessus alularisNo hayprocessus intermetacarpalis
Synostosis distali®ntre el metacarpal Il y Ill con un surco muy pronuncideaange
proximal digiti Il : dorsoventralmente comprimid@jla cranialis sub-cilindrica, con un
processus internus indicen forma de cresta en el extremo distal. Margen caudal convexo,

excepto junto gbrocessus internus indicidpnde se hace concavo.

Comentarios: Una busqueda tradicional con y sin pesos implicados incluyendo al MUSM 359,
lo posicioné como taxén hermano de Oceanitoidea (Figura 5.195). Esto permite asignarlo a un
nuevo género, basal a Oceanitoidea.

+
Figura 5.195.Detalle del MPT del
analisis filogenético de MUSM-359 si
y con pesos implicados
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Figura 5.196.MUSM 359, (A)
clavicula, (B) escapulas, (C)
coracoides derecho, (D)
coracoides izquierdo unido a
parte del esternon, (E) estern
fragmentado, (F)
carpometacarpo, (G) falange
proximal digital I, (H) hamero
izquierdo, (I) radio y ulna
izquierdos y (J) himero, radic
y ulna derechos. Escala: 10
mm.

?0ceanitoidea

Material: MUSM-353, Humero distal izquierdo. Conserva la epifisis distal y parte de la
diéfisis (figura 5.198).

Procedencia geografica y geoldégicd&l Jahuay, Formacién Pisco, Mioceno tardio.

Medidas: largo total: 39,5 mm, anchos diéfisis dorsoventral: 5,26 mm y craneocaudal: 3,56

mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 10,2 mm y craneocaudal: 7,01 mm.

Descripciéon: Tamafio similar a un petrel mediano. Seccidén subeliptica craniocaudalmente
comprimidaProcessus supracondylaris dorsaislo parcialmente preservadimssa musculi
brachialis profunda y extendida en direccion proximodorsal a distovertgicondylus
ventralis bien desarrollado. Superficie distal con una fosa que confluye caul@ls

humerotricipitalis extendido sobre etondylus dorsalis Sulcus musculi scapulotricipitis
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confluyendo con esulcus musculi humerotricipiti€on el margen ventral mas desarrollado.
Extension distal dgbrocessus flexoriusimilar al delcondylus ventralisCondylus dorsalis
redondeado y alargado en sentido proximodistaindylus ventralisalargado en sentido
ventrolateral. Fossa olecraniprofunda y porosaTuberculum supracondylare ventrale
triangular.Epicondylus dorsaligdistinguible deprocesus supracondylaris dorsalRresenta

dos fosas caudales profundas de similar desarrollo y una craneal mas superficial. En la
superficie distal y caudal dpfocesus supracondylaris dorsahgy dos forAmenes pequefios

y profundos.

Comentarios: Asignado previamente a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina (2005). El surco
gue aparece entre ebndylus ventraliy condylus ventrali@parece solo en este espécimen.
Los analisis filogenéticos de MUSM-353 y MUSM-354 juntos, con y sin pesos implicados,

generan un solo MPT que los emparentan a Oceanitoidea (figura 5.197).

+ + Figura 5.197.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos en conjunto de
MUSM-353 y MUSM-354 con y sin pesos
implicados.

Figura 5.198.MUSM-353 en
vistas (A) craneal y (B)
caudal. Escala: 10 mm.

Material : MUSM 354 in schedis(rotulado como 364 sobre el material), Himero distal

izquierdo derecho. Conserva la epifisis distal y parte de la diéfisis (figura 5.199).

Procedencia geogdrafica v geoldgicaNivel Sacaco, Formacién Pisco, Plioceno Inferior.

Medidas: largo total: 32,22 mm, anchos diafisis dorsoventral: 5,48 mm y craneocaudal: 3,23

mm, anchos epifisis distal dorsoventral: 11,37 mm y craneocaudal: 7 mm.
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Descripcion: Tamafio similar a un petrel mediano. Seccion de diafisis subeliptica,
craneocaudalmente comprimid&rocessus supracondylaris dorsdlien desarrolladd-ossa
musculi brachialiscircular y profundaEpicondylus ventralipresente. Desarrollo de una fosa
distal que confluye con eulcus humerotricipitalique alcanza atondylus dorsalisy al
condylus lateralis Sulcus musculi scapulotricipitiy sulcus musculi humeraotricipitis
confluyendo, con el reborde ventral mas desarroll&®tmcessus flexoriugdistalmente
extendido y sobrepasando ventralmenteosdylus ventralisCondylus dorsaliglargado en
sentido proximodistalCondylus ventralialargado en sentido ventrolatefassa olecrancon
pequefios poros neumaticos. Caudal y distalmeefg@ndylus ventraliabren dos fordmenes
pequefios y profundo$uberculum supracondylare ventradgtendido proximodistalmente y
terminando en puntaEpicondylus dorsalisindistinguible delprocesus supracondylaris

dorsalis con una fosa distsal y una caudal al con el mismo desarrollo.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de MUSM-353 y MUSM-354, los relacionan a
Oceanitoidea (ver andlisis filogenéticos en MUSM-353, figura 5.197), lo cual es coincidente
con los resultados de las comparaciones directas (forma y disposicion de los condilos, forma
de lafossa brachialisubicacion distal de las fosas juntacahdylus ventralls aunque son de

mayor tamafio y ghrocessus supracondylaris dorsatista mas cercano @ndylus dorsalis

gue en los Oceanitoidea.

Figura 5.199.MUSM 354 en vistas (A)
craneal, (B) caudal, (C) ventral, (D)
dorsal y (E) distal. Escala: 10 mm.

Procellariiformes indeterminados

Materiales: MUSM 355, Tibiotarso y tarsometatarso derecho asociados. Al tibiotarso le falta
la epifisis proximal, y al tarsometatarso le falta la epifisis proximal y parte de la distal (figura
5.202).
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Procedencia geografica y geolodgicd:ocalidad de Montemar, Nivel Montemar, Formaciéon

Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: tibiotarso: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQF
4,27 mm vy craneocaudal: 2,76 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 5,99 mm vy
craneocaudal: 2,59 mrgrsometatarso: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§

diafisis mediolateral: 3,39 mm y dorsoventral: 3,01 mm, anchos epifisis distal mediolateral:

5,8 mm y dorsoventral: 4,04 mm.

Descripcion: Tamafio de petrel pequefidbiotarso: epifisis distal del hueso algo rotada con
respecto a la epifisis proximal. Diéfisis alineada corcaidylus lateralis Tuberculum
retinaculi m. fibularisformando una cresta elevada alarg&ldcus extensoriudesplazado
medialmente y orientado en sentido proximodistal a distome@lidderculum ligamenti
tibiometatarsale intercondylarpresente Condylys medialis/ condylus lateralisde similar
extension distalCondylus medialison un reborde en anillo y dos veces mas largo que el alto
proximodistal; condylus lateralisalargado craneocaudalmente y con un reborde lateral.
Depressio epicondylus lateralipoco profunda.Sulcus m. fibularis breviglesarrollado.
Tarsometatarso: crista medialis hipotarsien vista medial unida a la diafisis dejando una
concavidad entre ambaBossa infracotylaris dorsaligprofunda. Sulcus extensoriubien
marcado, con el reborde lateral mas desarrollado. Extensiones distales relativaisdddas
metatarsalesla lll es la mas extendida, siguiéndoldVay por ultimo lall. Metatarsal 1y
fossa metatarsi kusentes. Epifisis distal asimétrica por extension medial dedhlea
metatarsalis Il Foramen vascular distalabriendo dorsalmente entre los metatarsales Il y IV
y ventralmente no sobrepasando el nivel proximodistal tte@dalea metatarsalis [ISulcus

extensoriuprofundo.Canalis interosseus distalonectado doramen vascular distale

Comentarios: Los andlisis filogenéticos de MUSM-355 sin pesos implicados, generan varios
MPT, en la mayoria de los cuales se agrupafcgracifica,pero en otros aparece dentro de
Oceanitidae, por lo cual el consenso estricto es muy politémico (figura 5.200). Al usar pesos
implicados se genera un solo MPT donde aparece como taxdn hern@ceadées oceanicus

(figura 5.201). Sin embargo, las proporciones del tarsometatarso y del tibiotarso son
incompatibles con las observadas en los Oceanitidae, ya que estos presentan un tarsometatarso

mas gracil y alargado que el de 8 U R F H O @ Buldma@olesisignificativamente mayor.
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Figura 5.200.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos de
MUSM-355 sin pesos implicados.

Figura 5.201.Detalle del MPT de los
andlisis filogenéticos de MUSM-355
<4 con pesos implicados.

Figura 5.202.MUSM
355, (A-E)
tarsometatarso y (F-J)
tibiotarso en vistas (A)
ventral, (B) dorsal, (C, 1)
medial, (D, H) lateral,
(E, J) distal, (F) caudal \
(G) craneal. Escalas: 1C
mm.

Material: MUSM 360-A Coracoides derecho e izquierdo: parecen pertenecer al mismo
espécimen, el derecho estd mas completo, le falta parnpeadelssus lateralisEl izquierdo

esta peor conservado, quebrado en la mitad de su diafisis (figura 5.204).

Procedencia geografica y geoldgicaiguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: Largos totales: 31,91 mm (derecho) y 32,1 mm (izquierdo), anchos dié&fisis
mediolaterales: 3,97 mm (derecho) y 4,3 mm (izquierdo) y dorsoventrales: 2,18 mm (derecho)
y 2,18 mm (izquierdo), anchos epifisis proximales mediolaterales: 6,37 (derecho) y 6,92 mm

(izquierdo) y dorsoventrales: 5,43 mm (derecho) y 4,59 mm (izquierdo), anchos epifisis distales
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mediolaterales: 11,65 mm (derecho) y 12,45 mm (izquierdo) y dorsoventrales: 1,91 mm

(derecho) y 1,36 mm (izquierdo).

Descripcion: Tamafo afin al deun petrel mediano-grandeg,( Procellaria). Muy
comprimidos craneocaudalmente y alargados proximodistalmente. Extremo craneal del
processus acrocoracoideu®n una curvatura medioventral moderada con respecto al eje
mayor del coracoides. Faceta articular con la escapula concava con margenes elevados, faceta
articular humeral dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente aladPgadessus
procoracoideus moderadamente desarrolladéoramen nervi supracoracoideausente.
Labrum internunde lasextremitas coracoideuglongado en direccién mediolateral, mas corto
mediolateralmente que Elbrum externuny sin foramenes. Ninguno de los dos se extiende
sobre eprocessus lateralis. Extremitas sternalis coracgiden unampressio m. coracoidei
central. Faceta articular del estern6n conc@ragulus medialisde laextremitas sternalis
coracoideiexcediendo el borde medial del coracoides, con un ancho menor al del segmento

medio del coracoides.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos sin pesos implicados situan al MUSM-360-A como
taxon hermano deregettatropica, dentro de Oceanitidae (figura 5.203), aunque comparte
varios caracteres con Procellariiformes de pequefio tamafio. Ademas, mide el triple que el

coracoides de un Oceanitoidea, por lo que por el momento no se lo asignara a ninguna familia.

Figura 5.203.Detalle del MPT del
andlisis filogenético de MUSM-360-A

+ sin pesos implicados.

Figura 5.204.MUSM 360-A en
vistas (A) dorsal y (B) ventral. Escal
10 mm.
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Aves
?Procellariiformes

Material : MUSM 3794, Tibiotarso derecho. Conserva la epifisis distal y parte de la diafisis
(figura 5.205).

Procedencia geografica y geolégicd-ocalidad de Sacaco, Nivel Sacaco, Formacién Pisco,

Plioceno Temprano.

Medidas: ODUJR WRWDO PP HVWLPDGR 8§ PP DQFKRV GL
craneocaudal: 2,37 mm, anchos epifisis distal mediolateral: 5,8 mm y craneocaudal: 5,58 mm.

Descripcién: Tamafio semejante a un petrel chico. Diafisis alineada caomdy/lus lateralis
Tuberculum retinaculi m. fibularicircular. Sulcus extensoriuglesplazado medialmente,
orientacion proximodistal con un pequefio desvio distomediaberculum ligamenti
tibiometatarsale intercondylarpresenteCondylys medialiy condylus lateralisgualmente
extendidosCondylus mediali€on un reborde en forma de anillo y dos veces mas largo que
alto; condylus lateraliscon un reborde circulaDepressio epicondylus lateralgiperficial y
poco definida.Sulcus m. fibularis brevisdistinguible. Trochlea cartilaginis tibialiscon

margenes relativamente simétricos.

Comentarios: Los andlisis filogenéticos pueden consultarse en las figuras 5.69-71, y en el
material MLP-PV 13-XI-28-50.

Figura 5.205.MUSM 3794 en
vistas (A) craneal, (B) caudal,
(C) medial, (D) lateral y (E)
distal. Escala: 10 mm.

X Tesis doctoral Alejandra Piro



X s

?Pelecanoidesp.

Materiales: MUSM 360-F. Himeros derecho e izquierdo. Ambos conservan sus diafisis, las

epifisis proximal y distal estan deterioradas, el izquierdo en mejor estado (figura 5.207).

Procedencia geografica y geoldgic#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: ODUJRYV WRWDOHYV PP GHUHFKR \ PP L]TXL
anchos diafisis dorsoventral: 4,89 mm (derecho) y 4,16 mm (izquierdo) y craneocaudal: 4,28

mm (derecho) y 4,49 mm (izquierdo), anchos epifisis proximales: dorsoventral: 12,4 mm
(derecho) y 10,22 mm (izquierdo) y craneocaudal: 4,95 mm (derecho) y 5,13 mm (izquierdo),
anchos epifisis distales dorsoventral: 8,89 mm (derecho) y 8,53 mm (izquierdo) y
craneocaudal: 5,47 mm (derecho) y 4,78 mm (izquierdo).

Descripcién: Tamafio semejante a u petrel mediano. Seccién de la diéfisis subeliptica con una
compresion craneocaud&bssa pneumotricipitali;ydivisa y ocupando alrededor de la mitad

de la cabeza del hiumel@rista deltopectoraligiorsalmente prominente redondeada.

Processus supracondylaris dorsal@mando un tubérculd-ossa musculi brachialis
superficial y ovalada proximodistalmenEpicondylus ventralibien desarrollado. Aunque la
superficie distal estd mal preservada, se observa parte de una fosa que conflugelcas e
humerotricipitalis extendiéndose sobre @ndylus ventralisimpressio m. coracobrachialis
cranialis ovalada y superficiaCrista bicipitalis bien desarrollada y expandida medialmente
desde etuberculum ventraldasta la diafisis. Margen dedssta deltopectoralisubparalelo
al eje del humeroluberculum m. pectoralis superficiaji®co notorio. Seccion de la diafisis
subeliptica, comprimida craneocaudalme8tdcus musculi scapulotricipitconfluyendo con
el sulcus musculi humerotricipitison el reborde ventral mas desarrolla@ioberculum m.
pectoralis superficialisnas prominente en el marg&uondylus dorsalislargado en direccion
proximodistal.Condylus ventrali@largado en sentido ventrolatefahssa olecranprofunda
y bien delimitadaTuberculum supracondylare ventraigangular y concavo en su porcion
distal.Epicondylus dorsaliplano con dos fosas distales de igual desarrollo y otra caudal. Distal

y caudal akpicondylus ventraliabren dos foramenes pequefios y profundos.

Comentarios: Los analisis filogenéticos sin pesos implicados lo sitan como taxén hermano
de Pelecanoidegarnotii (figura 5.206). Las caracteristicas que comparte con Pelecanoididae
son la presencia de dos foramenes pequefios y profundos en posicion distal y caudal al

epicondylus ventralisSin embargo, la robustez de los humeros, la curvatura de las epifisis y la
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forma de lafossa pneumotricipitaligeneran dudas aeerca de su posicion taxondémica dentro

de Procellariiformes.

Figura 5.206.Detalle del MPT del
+ analisis filogenético de MUSM-360-F
sin pesos implicados.

Figura 5.207.MUSM 360-F
en vistas (A-B) craneal y (C-
D) caudal. Escala: 10 mm.

?0ceanitoidea

Material: MUSM 360-H. Carpometacarpo izquierdo unido por sedimento a la ulna, que se

encuenta incompleta (figura 5.208).

Procedencia geografica y geoldgic#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: Carpometacarpa largo total: 43,95 mm, anchos diafisis dorsoventral: 3,21 mm
(metacarpal Il) y 1,22 mm (m.lll), y craneocaudal: 2,48 mm (m.Il) y 1,16 mm (m.lll), anchos
epifisis proximales dorsoventral: 4,34 mm y craneocaudal: 10,67 mm, anchos epifisis distales
dorsoventral: 4,39 mm y craneocaudal: 7,49 mm (con la parte distal del m.1ll) y 6,05 mm (con
m.1l1). Ulna: largo total: 20,44 mm, anchos diafisis dorsoventral: 3,77 mm y craneocaudal:
3,52 mm.

Comentarios: Su estado de preservacion impide su inclusién en los analisis filogenéticos. No

obstante, la epifisis proximal redonda sugiere que podria corresponder a un Oceanitoidea.
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Figura 5.208.MUSM 360-H en
vistas (A) ventral y (B) dorsal.
Escala: 10 mm.

Materiales previamente asignados a Procellariiformes schedis
?Procellariiformes

Material: MUSM 360-C. vértebra cervical transicional, que conserva su segmento mas

craneal, cuerpo vertebral y procesos transversos (figura 5.210).

Procedencia geogréfica y geolégic#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: alturas dorsoventrales desde el cuerppratessus spinosu8,72 mm y desde el
processus ventrolateralial processus spinosud 1,61 mm, anchos maximos mediolateral:

13,36 mm y del cuerpo vertebral: 6,8 mm, largo craneocaudal: 10,85 mm.

Descripciéon: De tamafio similar a un petrel mediano. ggbcessus spinosuss bajo y
redondeado, glrocessus ventralissta ausente y presenta crestas ventrales que confluyen en
la linea media. Losprocessi ventrolateraledorman un canal abierto y loprocessi
transversalese proyectan lateralmente. En el lateral derecho se ve la fusiontgbareulum
costaede la costilla, que se encuentra reducida. Cuerpo vertebral alargado mediolateralmente
y comprimido dorsoventralmente. Alto similar al ancho. Pre y postzigoapéfisis mal

preservadas.

Comentarios: Los analisis filogenéticos con y sin pesos implicados generan muchos MPT y
en su consenso estricto se genera una politomia que incluye a todos los Procellariiformes,

donde gueda inluido este material (figura 5.209). Sin embargo, la ausencia de foramenes en los
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laterales y las prezigoapofisis tan desplazadas dorsalmente ponen en duda la asignacion al
orden.
4

Figura 5.209.Detalle del consenso
estricto de los analisis filogenéticos de
MUSM-360-C con y sin pesos
implicados.

Figura 5.210.MUSM 360-
C en vista craneal. Escala:
10 mm.

Material: MUSM 360-E. Parte proximal de una costilla (figura 5.212).

Procedencia geogréfica y geolégic#iguada de Lomas, Formacion Pisco, Mioceno Tardio.

Medidas: largo total: 17,19 mm, anchos diafisis craneocaudal: 2,48 mm y mediolateral: 1,32

mm, tuberculum costatargo: 11,05 mm y ancho: 1,4 mm.

Descripcion: tamafo similar a un petrel mediartaperculum costaeno sobresale como

tubérculo, sino que en este sector la costilla tiene un angulo mas o menos recto.

Comentarios: Los analisis filogenéticos sin pesos implicados lo posicionan dentro de
Procellariidae (figura 5.211) pero al ser una costilla aislada es dificil lograr una determinacion

precisa dentro de Aves.

Figura 5.211.Detalle del MPT del analisis
filogenético de MUSM-360-E sin pesos
implicados.
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Figura 5.212 MUSM 360-E.
Escala: 10 mm.

Anseriformes

Material: MUSM 1647, Carpometacarpo derecho, conserva la epifisis proximal algo

deteriorada, la epifisis distal, y parte de la diafisis de los metacarpales Il y Il (figura 5.214).

Procedencia geografica y geolégic®asando la Antena (nueva localidad), Formacion Pisco,

Mioceno Tardio-Plioceno Temprano.

Medidas: ODUJRYV GH ORV IUDJPHQWRYV SUR[LPDO PP \ GLI|
mm), anchos diafisisraneocaudal (metacarpal Il): 2,79 mm y dorsoventral: 2,28 mm, anchos
epifisis proximal craneocaudal: 8,75 mm y dorsoventral: 3,84 mm, anchos epifisis distal

craneocaudal: 4,99 mm y dorsoventral: 3,19 mm.

Descripcién: Pequefio y robusto sobre todo a nivel de la diafidetacarpale alulareno
extendido distalmente mas alla deyanphysis metacarpalstruncado cranealmentgpatium
intermetacarpaleamplio, metacarpalia majusy minus igualmente extendidof?rocessus
intermetacarpalisausenteMetacarpale llcon unsulcus tendineukngitudinal en su mitad
distal. Metacarpale lllsubparalelo ainetacarpale licon su superficie interna céncava y con
un surco proximaRima ventralis trochlearimas desplazada caudalmente quima dorsalis
trochlearis Rima ventralis trochlearisaudalmente lisa y sin interrupcionBeri dispersos en
la fossa infratrochlearis ventralig-ovea carpalis caudaliformando una fosa ovalada con
pori. Fovea carpalis cranialipobremente desarrollada y qoori. Fossa infratrochlearicon
una cresta craneal donde se encuentrapmcessus pisiformisque se proyecta
ventrocreanealmentel-ossa supratrochlearisindistinguible. Processus extensoriuguy
expandido craneoproximalmente en proporcion al resto de la cabeza del carpometacarpo.
Processus alulariseducido. Entre gbrocessus extensoriysel processus alulariday una
concavidad muy pronunciada y pequefynostosis metacarpalis distaln foramina

pneumaticaen forma depori y un surco profundo en vista distal.
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Comentarios: Los andlisis filogenéticos de MUSM 1647 (carpometacarpo) en conjunto con
todos los actuales y fosiles, sugiere que no perteneceria a un Procellariiformes. En todos los
arboles queda dentro de los Anseriformes, cercabasaoroba coscorobgver figura 5.39)

Un analisis filogenético en el que solo se incluye este fosil generdé un solo arbol mas

parsimonioso con este mismo resultado (ver figura 5.213).

+

Figura 5.213.Detalle del MPT del analisis
filogenético de MUSM 1647.

Figura 5.214.MUSM 1647,
en vista dorsal. Escala: 10 mi

5.2.5. Discusién y conclusiones particulares

A pesar de que muchos ejemplares parecen corresponder a especies y géneros nuevos,
como fuera sefialado en este apartado, aln se requieren andlisis mas exhaustivos para proponer
actos nomenclaturales. El siguiente paso, para ahondar en estos aspectos seria incluir un mayor
numero de representantes del orden Procellariiformes y especies de otros grupos de aves para
analizarlos en un contexto mas amplio. Asimismo, en algunos casos podrian requerirse

herramientas auxiliares como, por ejemplo, estudios de morfometria geométrica.

Aunque las asignaciones fueron realizadas principalmente a partir de los resultados
obtenidos en los andlisis filogenéticos y los caracteres cualitativos y cuantitativos observados

durante las comparaciones directas de los materiales, también se tuvieron en cuenta ciertos
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criterios auxiliares. Se ponderd la longevidad taxondmica para las especies y géneros de

acuerdo con Acosta Hospitaleche (2006), Tambussi et al. (1993) y Olson & Rasmussen (2001).

Por otra parte, si bien muchos materiales han sido preliminarmente asignados a nuevos
taxones, la mayor parte de los restos analizados corresponden a elementos aislados y
mayormente fragmentarios, lo cual impide comparaciones mas detalladas. En este sentido, se
ha podido observar, que el grado de preservacion es un poco mejor en las formaciones de Chile
y de Perl que en las de Argentina, y mas aun de Antartida, y que los tarsometatarsos y
carpometacarpos son los elementos mas frecuentes. Lllamativamente, los materiales de Chile
corresponden mayoritariamente a elementos craneales, lo cual puede obedecer a un sesgo de
colecta. Mas alla de eso, Chile y Peru no solo presentan mayor diversidad y abundancia, sino
gue presentaron una afinidad faunistica mas alta, ya que se han encontrado ejemplares de la

misma especie en ambas areas.
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Cc AP I T UL O 6

Discusion general y conclusiones
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Capitulo 6: Discusion general y conclusiones

6.1. Los caracteres osteoldgicos en la sistematica de los Procellariiformes

Los analisis filogenéticos en Procellariiformes, basados en caracteres morfolégicos,
como el aqui realizado, son realmente escasos, lo cual dificulta el estudio de los fésiles y su
ubicacion en un contexto filogenético, principalmente de aquellos restos aislados. En esta tesis
se ha obtenido una gran resolucién de los clados clasicamente reconocidos. Esto soporta la idea
de que los caracteres osteoldgicos y de la ranfoteca son Utiles para establecer las relaciones de
parentesco dentro de los Procellariiformes, asi como para diagnosticar y caracterizar a los
ordenes, familias, tribus, géneros y especies.

El poder informativo de cada elemento del esqueleto es diferencial en este sentido. Es
decir, en algunos casos, la informacién brindada por un Unico elemento resulta suficiente para
clasificarlo sistematicamente, como sucede por ejemplo con el craneo, el elemento mas
complejo de todo el esqueleto. Por otro lado, en otros casos es necesario contar con mas de un
elemento para lograr una combinacion de caracteres que sean Unicos para un taxén
determinado. En esta tesis se han relevado un gran nimero de caracteres, incluyendo los
elementos que usualmente son soslayados en los estudios anatobmicos comparativos, como por

ejemplo ulna, radio, vértebras y cintura pélvica.

6.2. Sistematica: nueva propuesta filogenética

El orden Procellariiformes quedd determinado como un grupo monofilético con un
nodo bien soportado, su enraizamiento y la polarizaciéon de caracteres resultd mas contundente
al usar como grupo externo a Galloansereae que con Sphenisciformes (ver también seccion
4.3).

Para el orden Procellariiformes se han reconocido 68 sinapomorfias en total, de las
cuales: 19 son del craneo, nueve (9) de las vértebras, una (1) de las costillas, tres (3) de la
farcula, tres (3) del coracoides, tres (3) del esterndén, cinco (5) del himero, tres (3) de la ulna,
una (1) del radio, dos (2) del carpometacarpo, dos (2) de la falange II-1 del ala, una (1) de la
pelvis, una (1) del fémur, dos (2) del tibiotarso, una (1) de la fibula, nueve (9) del tarsometatarso
y tres (3) de la ranfotecar{ el Capitulo 4.2.2 puede consultarse el detalle de las sinapomorfias
de los nodos Dentro del orden, se pueden distinguir por un lado la familia Diomedeidae, que
resulté ser monofilética (con 34 sinapomorfias en total, de las cuales 14 corresponden al
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craneo), y por el otro a el grupo de Ip8 U R F H Odu®ddnstitGyB tthfgrupo parafilético. Si
consideramos el clado completo que incluye a todos los Procellariidae, soportado por 18
sinapomorfias en total, seis de las cuales son del craneo), quedan también incluidos los
Hydrobatidae y Oceanitidae (conformando la superfamilia Oceanitoidea), y los Pelecanoididae,
propuesta en el pasado y desestimada en los ultimos analisis moleculares (figura 6.215).
Andlisis previos basados en datos morfologicos, se han basado en un nimero mucho menor de
caracteres y especies, resultando en una menor cantidad de sinapomorfias para cada clado
reconocido (e.g., Mayr & Smith 2012a). Ademas, como se detall6 anteriomente, la cantidad de
especies incluidas en los andlisis filogenéticos previos basados en datos morfolégicos para este
grupo, es mucho menor que la aqui presentada. Solo los andlisis basados en datos moleculares
han logrado una mayor representatividad de taxones del orden Procellariiformes (e.g., Nunn &
Stanley 1998).

Figura 6.215.Nueva propuesta filogenética del orden Procellariiformes (los valores sobre las
ramas son el soporte de Bremer).

Los resultados filogenéticos realizados considerando solo a los representantes actuales,
permitieron contar con un marco de referencia para el estudio de los especimenes fésiles,
mayormente representados a partir de restos aislados o esqueletos parciales. En el contexto

actual, resultaba practicamente imposible incluirlos en una filogenia basada en datos
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morfolégicos que estuviera actualizada. Los nuevos ejemplares que se encuentren disponibles
para su estudio podran ser incluidos en la matriz de datos generada en el marco de esta tesis

doctoral.

La inclusion en el andlisis filogenético de todos los especimenes fosiles al mismo
tiempo, que en su mayoria resultan ser restos muy fragment@amstulo 5 Andalisis
filogenético de los Procellariiformes Fésijegprovocd una pérdida de resolucion en los
cladogramas a nivel de orden. Se optd, por consiguiente, por incluir individualmente cada uno
de los restos en la matriz de datos para analizar sus ubicaciones sistematicas, sin necesidad de

aplicar ningun tipo de restriccionesaonstraintspara mantener los clados en los analisis.

Como resultado, la mayoria de los fosiles analizados pudieron ser vinculados a las
familias actuales, y en muchos casos se pudieron asignar los restos a géneros modernos. La
mayor frecuencia de elementos craneales en relacion con los apendiculares, principalmente en
la Formacién Bahia Inglesa, ha permitido lograr una mayor resolucion en los resultados de los
andlisis, y afianzar ideas previas en cuanto a las similitudes faunisticas entre las aves fosiles
del Nedgeno de Chile y Peru. Desafortunadamente, también hubo casos en los que los restos
no pudieron ser asignados con certeza a ninguna de las familias reconocidas para el orden,

principalmente por tratarse de elementos menos informativos e incompletos.

6.3. Conclusion general

Alcance de los objetivos

Los objetivos propuestos para esta tesis fueron alcanzados en su totalidad.
Desafortunadamente, el fémur SGO.PV 1024 publicado en Yury-Yafiez et al. (2012) no pudo
ser analizado ya que no estaba disponible al momento de visitar las colecciones del Museo
Nacional de Historia Natural de Chile. Sin embargo, nuevos restos que estuvieron disponibles
se incorporaron a esta tesis. Esto permiti6 ampliar significativamente la lista de materiales

fésiles analizados en Chile y Pera.
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Testeo de las hipotesis de trabajo planteadas

Los resultados obtenidos permiten testear cada una de las hipoétesis planteadas durante
la planificacion y disefio de esta tesis.

¥ Hipotesis: El Orden Procellariiformes pueden ser diagnosticado a partir de datos
osteolégicos y de la ranfoteca.
| Se acepta por completo. Los analisis aqui presentados permiten diagnosticar al
orden Procellariiformes a partir de 66 sinapomorfias osteoldgicas y 3 de la
ranfoteca.
¥, Hipotesis: Los Procellariiformes se encuentran representados en la actualidad por
cuatro familias monofiléticas (Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae,
Oceanitidae)que pueden ser reconocidas a partir de sus caracteres morfologicos.
| Serechaza parcialmente. Las familias Diomedeidae, Oceanitidae, Hydrobatidae

y Pelecanoididae son recuperadas como grupos monofiléticos, no asi los

S33URFHOODULLGDH” TXH VRQ UHSUHVHQWDGRV SRU

¥ Hipotesis: Las familias Oceanitidae e Hydrobatidae estan estrechamente
emparentadas entre si.
| Se acepta totalmente. Ambas familias aparecen estrechamente emparentadas en
todos los arboles obtenidos, lo que perite proponer a la Superfamilia
Oceanitoidea para incluirlos.
¥ Hipotesis: Los caracteres osteologicos permiten la diferenciacion de los
procellariiformes a nivel genérico.
| Se acepta parcialmente, algunos géneros, deuaffinusy Ardennaposeen
variaciones intragenéricas demasiado amplias que dificultan su diferenciacion
a partir de datos osteoldgicos o de la ranfoteca exclusivamente.
¥ Hipdtesis: Notoleptos giglii del Eoceno de Antartida constituye un stem-
Procellariiformes y no puede ser asignado a ninguna de las familias actuales.
| Se rechaza. Los analisis filogenéticos lo situan dentro de Diomedeidae, a pesar
de las diferencias que se observan a simple vista como su reducido tamafo.
¥ Hipétesis: El unico espécimen reportado para el Eoceno de Chile, corresponde a un
stem-Procellariiformes.
| No pudo ser contrastada. El material SGO.PV 1024 es un fémur que conserva

sus epifisis distal y proximal, que no pudo ser asignado a un nivel taxonémico
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mas detallado que Aves en Yury-Yafiez et al. (2012). No estuvo disponible para
su observacion directa y no fue posible recabar informacion suficiente a partir
de las imagenes publicadas, probablemente tampoco brinde mayores datos
mediante su observacion directa dado su estado fragmentario.
" Hipotesis: Los especimenes del Mioceno de Chile, Pera y Argentina pueden ser
asignados a las familias actuales del grupo.
| Se acepta parcialmente. Los especimenes fésiles del Mioceno Temprano de
Argentina fueron asignados a la familia Procellariidae, mientras que los de Chile
y Peru se asignaron a Diomedeidae, Procellariidae, Pelecanoididae, y a la
superfamilia  Oceanitoidea. Ademas, algunos restos se mantuvieron
indeterminados a nivel de orden.
" Hipotesis: Argyrodyptes microtarsus es un Procellariidae.
| Se rechaza. Su ubicacion resulta adn incierta, ya que los caracteres presentes en
el material preservado lo ubican o dentro de los Diomedeidae o mas relacionado
a los Procellariidae, pero con una posicion mas basal respecto de la familia,
dependiendo del tratamiento que se le da a los caracteres.
" Hipotesis:Los fosiles del Mioceno de Chile y Peru corresponden a nuevos taxones aun
no descriptos.
| Se acepta. Se han reconocido al menos ocho nuevas especies asignadas a
géneros actuales y otras catorce corresponderian a géneros nuevos.
Adicionalmente, hay otros restos que han sido asignados a géneros actuales y
cuya determinacién sistematica a nivel especifico alin se encuentra pendiente.
" Hipotesis: Los taxones de Chile y Per( se encuentran mas estrecharteaitvmaelos
entre si que con los de Argentina.
| Se acepta. Algunos materiales procedentes de las Formaciones Pisco (Mioceno
Medio-Plioceno) y Bahia Inglesa (Mioceno Tardio-Plioceno Tardio) fueron

inclusive asignados a la misma especie.

6.4. Nuevos interrogantes y perspectivas de trabajo

Los géneros y especies que no pudieron ser incluidos en esta tesis seran incorporados
en futuros analisis, particularmente aquellos integrantes de Diomedeidae, cuya gran diversidad

taxonomica amerita una mejor representatividad en la matriz de datos, pero también de
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Hydrobatidae y Oceanitidae, aunque estos ultimos resultan ser mucho menos diversos. Para
ello, sera necesario visitar otras colecciones osteoldgicas del exterior. También se incluiran
especimenes de Diomedeoididae, que por el momento no poseen representantes en América
del Sur ni actuales. Los analisis previos realizados en Diomedeoididae los posicionan
generalmente como hermano del grupo corona de los Procellariiformes, lo cual es esperable
por la presencia de sus caracteristicas intermedias entre grupos dispares como Diomedeidae e
Hydrobatidae aunque también han sido posicionados con los Diomedeidae (Mayr 2009b; Mayr
& Smith 2012a). Una de las posibles razones del conflicto de su posicién dentro de
Procellariiformes podria ser la falta de un muestreo mas amplio. La inclusién de representantes
de otros 6rdenes permitira la evaluacion de los Procellariiformes en un contexto mas amplio,
posibilitando un reconocimiento y andlisis de las sinapomorfias del orden de manera mas

precisa.

Adicionalmente, se planifica incluir caracteres moleculares a fin de analizar los
resultados respecto de aquellos obtenidos a partir de datos morfologicos y de matrices mixtas.
Esto proveera una mayor cantidad de datos para la interpretacion de los resultados y la toma
de decisiones taxondémicas. Por otro lado, se espera poder complementar los resultados con

estudios de morfometria geométrica y lineal.
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Apéndices
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actuales.
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