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Resumen 

Los Procellariiformes constituyen un grupo de aves estrictamente marinas 

pelágicas que viven en todos los océanos del mundo. En la actualidad, los 

Procellariiformes se dividen en cuatro familias: Diomedeidae, Procellariidae, 

Hydrobatidae y Oceanitidae, a las cuales se suma la familia completamente fósil 

Diomedeoididae, que, hasta el momento, no se encuentra presente en Sudamérica. Todos 

los integrantes de la familia Diomedeidae adquieren grandes tallas, y constituyen las 

especies más grandes de todo el orden. Contrariamente, los Hydrobatidae y Oceanitidae 

agrupan a los más pequeños representantes del orden y son morfológicamente muy 

similares entre sí. Finalmente, los Procellariidae reúnen a una gran diversidad de especies 

con una gran riqueza específica. Una quinta familia viviente, Pelecanoididae, ha sido 

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

Los restos más antiguos que han sido asignados a este orden provienen del 

Cretácico tardío y del Paleoceno, aunque su identidad taxonómica resulta muy 

controversial debido a su carácter fragmentario. Sus primeros restos, por el momento, se 

sitúan en el Eoceno tardío de Antártida y Estados Unidos, aunque su mayor 

diversificación se registra a partir del Neógeno, 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 relación con otros grupos de 

aves se encuentra poco resuelta. Las propuestas vigentes están aún sujetas a discusión. 

Hay una gran disonancia entre las filogenias moleculares y morfológicas, y aunque las 

primeras han sido las más estudiadas, se basan en un pequeño número de especies, que 

no resulta representativo de la diversidad que el orden exhibe. La problemática se 

complejiza cuando se intenta incorporar a los representantes fósiles, de los cuales no hay 

información molecular disponible y sus caracteres taxonómicos se basan casi 

exclusivamente en la osteología. Es por ello que el objetivo general de esta tesis ha sido 

el relevamiento y análisis de datos de tipo morfológico y su posterior análisis filogenético 

con el fin de proponer hipótesis cladísticas que incluyan a los Procellariiformes actuales 

y fósiles. Con el fin de analizar las especies fósiles de América del Sur y Antártida, se ha 

enfatizado el muestreo de las especies actuales que habitan en estas mismas áreas. 
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El análisis morfológico descriptivo y el relevamiento de caracteres estuvieron 

enfocados en la osteología y en la ranfoteca (parte córnea del pico). Se formularon 526 

caracteres (506 osteológicos 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 morfología. 

Se analizaron 28 especies actuales de Procellariiformes y se creó una matriz de 

datos donde se fueron incorporando y testeando distintos órdenes como grupo externo. 

En primer lugar, se analizó con los Sphenisciformes, dado que es el grupo que 

tradicionalmente se ha empleado en análisis previos. Luego, se buscó incluir 

representantes más basales y se optó por los Galloanserae (Galliformes + Anseriformes). 

En este último 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 esqueleto (e.g., aplanamiento de los huesos del ala, 

acortamiento de los elementos del miembro posterior, paquiostosis y pérdida de la 

neumaticidad, rotación y reducción de procesos óseos, etc.) como para una correcta 

homologación de estructuras.  

Para la generación de una matriz de taxones por caracteres se utilizó el software 

Mesquite y para su análisis filogenético se usó TNT. Los caracteres son discretos, no 

aditivos, sobre los que se realizó una Búsqueda Tradicional (100 replicantes, 1000 árboles 

guardados por réplica utilizando TBR, con colapso de ramas). Se testeó con varios valores 

de concavidad de pesos implicados (K) y se obtuvo el largo en cantidad de pasos, índice 

de consistencia (CI) e índice de retención (RI). Para el análisis de sinapomorfías de grupo 

se realizó una optimización y mapeo de sinapomorfías. Además, se han calculado los 

valores correspondientes de soporte Bremer absoluto y relativo con 50 árboles 

subóptimos y Jackknife con 1000 replicantes. 

Al realizar el análisis filogenético sin pesos implicados, resultó en un único árbol 

más parsimonioso, el cual no presentó politomías (su resolución fue alta, largo = 2286 

pasos, CI= 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 sinapomorfías, 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 están 
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bien soportados. Al incorporar pesos implicados con distintos valores de concavidad (K), 

se obtuvo también en todos los casos un único árbol resuelto (sin politomías), y se 

recuperaron los nodos de órdenes y familias. El árbol más largo se obtuvo con un K= 3 

(largo = 2296 pasos, CI= 0,382 y RI = 0,599), mientras que el más corto fue cuando K= 

20 (largo = 2287 pasos, CI= 0,383 y RI = 0,602). Por lo tanto, se optó por el análisis sin 

incorporar pesos implicados debido a que este análisis presentó un árbol más 

parsimonioso con menores pasos que aquellos con caracteres pesados diferencialmente. 

A raíz de la propuesta filogenética que resultó de este trabajo de tesis, se estableció 

lo siguiente: (1) Diomedeidae es una familia monofilética, (2) Procellariidae (a) es una 

familia parafilética, lo cual se ve reflejado en su alta diversidad morfológica, (b) 

Macronectes giganteus es la especie más 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 válida y constituye el grupo hermano de Oceanitoidea.  

Los 66 fósiles analizados en esta tesis provienen de distintos sectores de la 

Antártida y el sur de América del Sur. Específicamente, del Eoceno de las formaciones 

La Meseta y Submeseta de la Isla Marambio (Antártida), del Oligoceno tardío de la 

Formación San Julián en la Provincia de Santa Cruz y del Mioceno Temprano de la 

Formación Gaiman en la Provincia de Chubut (Argentina), del Mioceno Tardío-Plioceno 

Tardío de la Formación Bahía Inglesa de la Región de Atacama, del Plioceno Tardío de 

la Formación Horcón en la Región de Valparaíso y del Plioceno Tardío de la Formación 

Coquimbo en la Región de Coquimbo (Chile), y del Mioceno Medio-Plioceno de la 

Formación Pisco en el Departamento de Ica (Perú). 

La inclusión de estos restos, en su mayoría fragmentarios y/o aislados, en la matriz 

de datos y su análisis filogenético, permitió su asignación a nivel familiar y genérico. Del 

total (66) de fósiles analizados, 39 fueron asignados a Procellariidae, 10 a Diomedeidae, 

5 a Pelecanoididae y 3 a la superfamilia Oceanitoidea. Además, como resultado, se 

reconocieron 22 nuevas especies, de las cuales ocho estarían incluidas en géneros actuales 

y catorce en nuevos géneros. Otros trece restos fueron asignados a especies aún 

indeterminadas atribuidas a géneros actuales. Además, nueve especímenes ingresados en 
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todas las colecciones analizadas como Procellariiformes, han sido aquí asignados a otras 

aves. 

Los caracteres seleccionados mostraron una buena performance en los análisis 

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 podrá incorporar también a los Diomedeoididae. Adicionalmente, se 

planifica incluir caracteres moleculares a una matriz mixta y complementar los resultados 

con estudios de morfometría 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 (e.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 (CI) 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, CI = 0.383 and RI = 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 Procellariidae 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, CI= 0.382 and RI = 0.599), while the shortest 

was when hit K= 20 (length = 2287 steps, CI= 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 giganteus is 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 Julián 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 Bahía Inglesa Formation of the Atacama Region, from the 

Late Pliocene of the Horcón Formation in the Valparaíso 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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Capítulo 1: Introducción   

1.1. El Orden Procellariiformes Fürbringer, 1888 

El orden Procellariiformes es un grupo de aves marinas pelágicas que viven en todos 

los océanos del mundo (Warham 1990, 1996). Es un orden muy diverso que incluye formas de 

pequeño porte como Oceanites con solo 38 cm de envergadura alar, hasta Diomedea exulans, 

considerada una de las aves de mayor peso y tamaño, 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 morfología externa, los albatros y petreles no presentan dimorfismo sexual a 

nivel del plumaje. 

Entre sus tantas características notables, principalmente en los albatros que son buenos 

migradores, está la de ser excepcionales planeadoras marinas utilizando eficientemente las 

corrientes de aire ascendente (Pennycuick 2008). Esto es logrado gracias a las características 

altamente aerodinámicas de las alas, que a pesar de las grandes variaciones, son angostas y 

largas. En la figura 1.1 se observa la variabilidad dentro del grupo en lo que respecta a la 

relación de aspecto del ala (i.e., expresa la forma del ala, siendo igual al cociente entre la 

envergadura alar al cuadrado y el área alar), siendo los albatros los más aerodinámicos 

(Pennycuick 1982, 2008). Por otro lado, también es logrado por sus características 

osteológicas, musculares y metabólicas. Los músculos pectoralis de todas las aves planeadoras 

están subdivididos en un músculo grande superficial y uno profundo más pequeño (que se 

distingue en sección transversal), mientras que las aves que no planean no presentan esta 

subdivisión (Kuroda 1961). El músculo profundo pequeño es un músculo tónico lento, utilizado 

para mantener las alas en posición horizontal durante el planeo (Pennycuick 1972). En cuanto 

a la osteología, los albatros y petreles gigantes (Macronectes) cuentan además con una 

adaptación que ayuda a mantener la posición horizontal de las alas: un mecanismo que traba la 

articulación del hombro. Esta traba se logra por un tendón en forma de abanico que forma parte 

del músculo pectoralis superficialis y se origina en la quilla del esternón, convergiendo para 

unirse con el resto de la inserción del pectoralis en la crista deltopectoralis del húmero. Esta 

traba mecánica también se encuentra en aves fósiles planeadoras de la familia Pelagornithidae 

(Ksepka 2014), mientras que en petreles pequeños este sistema de bloqueo no existe, pero sí la 

división del músculo antes mencionada (Pennycuick 1982). 
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Figura 1.1. Siluetas de Procellariiformes seleccionadas para mostrar: a la izquierda sus 
tamaños relativos y a la derecha la forma del ala (sin escalar y graficados con la misma 
envergadura alar). *Nótese que D. exulans puede alcanzar los 350 cm de envergadura alar y 
O. oceanicus solo 0.38 cm. Modificado de Pennycuick (1982). 
 

Otra característica -que comparten con otras aves marinas como los pingüinos, gaviotas 

y escúas-, es el gran desarrollo de la glándula de la sal, que se encuentra ubicada sobre la fossa 

glandularis nasalis. La glándula de la sal, que sirve para eliminar el exceso de sal ingerido al 

consumir el alimento, está 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 allí). 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 búsqueda del alimento y de sus nidos. Esto resulta 

vital para muchas especies que son depredadas generalmente por mamíferos, ya que muchas 

aves vuelven a sus nidos de noche cuando no hay luz, guiándose exclusivamente por el olfato. 

También poseen un olor característico debido a que presentan aceite en el estómago (Imber 

1976). 

Las aves de este orden son estrictamente pelágicas 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 

fácil, pero por el otro, son propensos a caer en sus redes. La caza de estas aves no es lo más 

frecuente, aunque muchas especies han sufrido un diezmo debido a la caza directa y la colecta 

de huevos en algunas islas del Pacífico (e.g., Isla Albatros, islas del grupo Tristán da Cunha), 

y también por la introducción 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 sistemática, en la actualidad los Procellariiformes se dividen en cuatro 

familias actuales: Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae y Oceanitidae (Winkler et al. 

2020a); y una fósil: Diomedeoididae. Más adelante, en la �V�H�F�F�L�y�Q���G�H���³Relaciones filogenéticas 

de los Procellariiformes� ,́ (1.3) se abordará 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 fósiles. La separación en tribus dentro de 

Procellariidae ha caído en desuso, pero a fines prácticos se utilizarán denominaciones de grupos 

morfológicos, que se verán en la sección de Procellariidae. 
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Ranfoteca 

La ranfoteca es una estructura córnea especializada que cubre las quijadas. Las placas 

que 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, uñas 

mandibulares y maxilares que se encuentran en los extremos rostrales de las quijadas inferior 

y superior, respectivamente, etc. Más allá de estas especializaciones, las placas usualmente 

siguen la estructura del hueso que se encuentra asociado por debajo. Esta correlación entre la 

ranfoteca y el hueso está traducida muchas veces en la presencia de surcos o diferencias de 

color (Rawles 1960; Baumel et al. 1993).  

Cuando la ranfoteca está formada por una sola pieza, es decir, por fusión la de las 

placas, se habla de ranfoteca simple, la cual está muy extendida en un gran número de órdenes 

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 último tipo de ranfoteca, y 

si bien no son los únicos (e.g., ñandúes, cormoranes y biguás, pelícanos, garzas, entre otros), 

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

Si bien en la mayoría de los clados de aves la forma y el tamaño de la ranfoteca está 

relacionada a los hábitos de forrajeo o de despliegue de cortejo (Navalón et al. 2019), éste no 

es el caso en los Procellariiformes. Su ranfoteca compuesta posee tubos nasales que proveen 

un canal para la excreción de la glándula nasal, glándula típica de las aves marinas (Fänge et 

al. 1958; Schmidt-Nielsen 1960; Bang 1966; Hieronymus & Witmer 2010) y además están 

relacionados con su órgano 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, 

aún en la oscuridad (ver �V�H�F�F�L�y�Q�������������³�(�O���2�U�G�H�Q���3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�I�R�U�P�H�V�´; Bang 1966; Carboneras 

1992a-c; del Hoyo & Collart 2019). También, se les atribuye a los tubos nasales una función 

sensitiva, que los haría capaces de detectar la velocidad de las corrientes, siendo utilizado como 

tubo de Pitot, lo cual contribuiría a su especialización 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 como Hesperornis e Ichthyornis. Las ranfotecas simples 
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habrían derivado de aquellas compuestas por desaparición de surcos y fusión de placas 

(Hieronymus & Witmer 2010).  

Tradicionalmente, la clasificación de los Procellariiformes estuvo basada en las 

características de su pico, sobre todo en la presencia de tubos nasales, esto le otorgaba al orden 

el nombre de Tubinares (Coues 1866; Forbes 1882; Pycraft 1899). Si bien esta clasificación es 

obsoleta, demuestra los distintos patrones que pueden adoptar los tubos nasales: (1) cómo son 

las aperturas nasales (i.e., sobre el culmen o a los lados; Pycraft 1899); (2) si los tubos coalescen 

o no; (3) su posición 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 separación de los tubos (Forbes 1882). Con 

respecto al último (7), dos estados habían 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 superior, o rostrum maxillare, está 

cubierta por el culminicornio (la parte más dorsal del pico), un par de naricornios a los lados 

que pueden fusionarse en uno dorsal (relacionado a cómo abren las narinas), los latericornios 

derecho e izquierdo y la uña premaxilar -o unguis maxillaris, sensu Baumel et al. 1993; la 

quijada inferior presenta ramicornios derecho e izquierdo como placas ventrales y una uña 

mandibular en el extremo rostral -o unguis mandibularis, sensu 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 uña premaxilar en su parte más rostral; un surco 

mentolabial entre el ramicornio y la uña mandibular, y un pliegue pseudomental en la parte 

ventral de la uña mandibular (Hieronymus & Witmer 2010). Otras estructuras córneas 

presentes en Procellariiformes son la serie de estriaciones regulares dentro del pico y cerca de 

los tomium maxillare y mandibulare conocidos como lamellae rostri sensu Baumel et al. 1993.  
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Figura 1.2. Dibujo esquemático de las placas córneas y sus surcos en (A) Diomedeidae (B) 
Procellariidae (C) Hydrobatidae y (D) Oceanitidae (en línea punteada los surcos o suturas) 
Abreviaturas: cg surco culminolabial, cu culminicornio, la latericornio, mg surco 
mentolabial, mn uña mandibular, na naricornio, ng surco nasal, pf pliegue pseudomental, pg 
surco pseudomental, pn uña premaxilar, ra ramicornio, rad ramicornio dorsal, rav 
ramicornio ventral, rg surco del ramicornio. Modificado de Piro (2022). 

 

Diomedeidae Gray, 1840 

Esta familia de albatros incluye las especies más 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 clima es calmo 

(velocidad del viento menor a 18 km/h), o hay tormentas muy fuertes, deben quedarse en tierra 

o en el agua. No son capaces de realizar un vuelo batido, y para despegar del suelo lo hacen 

�F�R�Q�W�U�D���H�O���Y�L�H�Q�W�R�����G�D�Q�G�R���X�Q�D���S�H�T�X�H�x�D���F�R�U�U�L�G�D�����3�R�U���H�O�O�R�����H�Q���O�D�V���F�R�O�R�Q�L�D�V���V�L�H�P�S�U�H���K�D�\���X�Q�D���³�S�L�V�W�D�´��

de aterrizaje y de despegue, que apunta al viento y está en bajada. Sus picos y cabeza son 

grandes, su pico está compuesto por placas córneas, con tubos nasales laterales, y generalmente 

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

Son exclusivamente marinos y pelágicos. Su distribución es circumpolar en los océanos 

del hemisferio sur, con algunos puntos de asentamiento en el Pacífico norte (diez de las catorce 

especies se encuentran en este hemisferio). Esto sugiere un origen austral de esta familia fue y 

una posterior dispersión hacia el norpacífico (Carboneras 1992b). 
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Sus miembros posteriores son cortos pero poderosos; son aves que pueden pararse y 

caminar cómodamente 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 más melatonina son 

más resistentes a la abrasión del viento salado (Carboneras 1992b).  

Cuando están en el mar suelen ser solitarios, pero si la comida es abundante o si se 

encuentran en los lugares de nidificación, se comportan de manera gregaria. De cualquier 

manera, no suelen competir agonísticamente 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 exhibición o display (e.g., 

llamado a las crías, competencia).  

Los calamares constituyen el alimento principal, seguido de peces, lampreas, crustáceos 

y krill (e.g., Euphasia sp). En menor medida, se alimentan de algas, equinodermos, medusas y 

carroña de otros animales, aves incluidas (priones, pingüinos, petreles buceadores) (Carboneras 

1992b). 

En la actualidad hay cuatro géneros: Diomedea (seis especies), Thalassarche (8 

especies), Phoebetria (dos especies) y Phoebastria (cuatro especies), de las cuales dos especies 

están en peligro y una está 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 tamaño mediano a grande, alas angostas y largas, y plumas muy 

compactas. Su característica más notoria es el tubo nasal dorsal, que puede estar fusionado en 

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

Son aves pelágicas que están presentes en todos los océanos y mares, pero su mayor 

diversidad corresponde al hemisferio sur. Si bien es muy poco común encontrarlos en los mares 

sin litoral, hay algunas formas mediterráneas como la pardela mediterránea, Puffinus yelkouan, 

que aparece en el Mar Negro (Carboneras 1992a). 
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No hay dimorfismo sexual a nivel de coloración, sólo a nivel de tamaño (la hembra un 

poco más pequeña y liviana).  

Dentro del orden son las aves con más géneros y especies. En la actualidad hay dieciséis 

géneros y un total de noventa y nueve especies: Macronectes (dos especies), Fulmarus (dos 

especies), Thalassoica (una especie), Daption (una especie), Pagodroma (una especie), 

Aphrodroma (una especie), Pterodroma (treinta y cinco especies), Halobaena (una especie), 

Pachyptila (siete especies), Bulweria (tres especies), Pseudobulweria (cuatro especies), 

Procellaria (cinco especies), Calonectris (tres especies), Ardenna (siete especies), Puffinus 

(veintiún especies) y Pelecanoides (cuatro especies), de las cuales diecisiete especies están 

amenazadas, y una subespecie está extinta desde 1900. Pero también es la familia más 

controversial en cuanto a su sistemática, con varias especies han migrado de género más de una 

vez. Debido a la gran diversidad de tamaños y formas que presentan, se los puede separar en 

petreles fulmáridos, que engloban a los géneros Macronectes, Fulmarus, Thalassoica, Daption 

y Pagodroma���� �O�R�V�� �S�H�W�U�H�O�H�V�� �S�D�P�S�H�U�R�V�� ���³gadfly-petrels�´������ �T�X�H�� �L�Q�F�O�X�\�H�Q�� �D�O�� �Y�D�V�W�R�� �J�p�Q�H�U�R��

Pterodroma, Bulweria y Pseudobulweria; los priones, que incluyen los géneros Pachyptila y 

Halobaena; las pardelas, que engloban a los géneros Procellaria, Calonectris, Puffinus y 

Ardenna; y los ex-Pelecanoididae, o petreles buceadores, que incluyen el género Pelecanoides. 

Los fulmáridos presentan gran variabilidad de tamaño, desde los gigantes Macronectes 

de 5 kilos a los Pagodroma de 250 gramos. La coloración es muy variable, desde blanco puro 

en el petrel níveo, a blanco y negro en el petrel damero, o a ser totalmente negros en los 

juveniles de los petreles gigantes, además de presentar fases (e.g. la fase oscura de los Fulmarus 

del norte, la fase blanca moteada de M. giganteus). Los dos petreles gigantes (M. giganteus y 

M. halli) son como albatros pequeños, con envergadura alar de 2 metros, y son los únicos 

integrantes de la familia que tienen miembros posteriores fuertes con los que se pueden parar 

y caminar sin dificultad. Además, el pico es robusto, terminado en un gancho afilado, que les 

sirve para carroñar sobre cadáveres de pingüinos, focas y ballenas (Carboneras 1992a).  

Los petreles pamperos (Pterodroma spp.) son bastante grandes y tienen alas largas, la 

coloración es simple, grisácea, blancuzca, parda, sin variaciones sexuales ni estacionales, 

aunque hay especies polimórficas. Algunos, presentan una cola más larga que lo normal dentro 

del orden. El pico es corto, robusto, en gancho y con bordes afilados, útil en la depredación de 

peces y calamares pequeños (Carboneras 1992a). 
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Los priones viven en los océanos del hemisferio sur. Son pequeños y sus alas son más 

cortas comparándolas 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 común 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 tamaño (25 a 55 cm de largo, 

con una envergadura alar de 140 cm). En base a su morfología se los puede dividir en dos 

grupos que reflejan hábitos de alimentación y vuelo distintos. Los más aéreos poseen alas y 

colas más largas y cubren grandes distancias para alimentarse, lo cual hacen durante el vuelo 

(Calonectris, la mayoría de Procellaria, Ardenna pacifica y A. bulleri). Los más acuáticos 

(Procellaria cinerea y la mayoría de las especies de Puffinus y Ardenna), tienen las alas y la 

cola relativamente más cortos y el cuerpo es más compacto. Los picos de las pardelas son 

comparativamente más largos y delgados, con un gancho más fino, que los otros grupos 

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

Finalmente, los petreles buceadores (Pelecanoides, con un total de cuatro especies), son 

los que representan el mayor nivel de especialización a la vida acuática. Son aves buceadoras 

que se desplazan en tierra con dificultad, similar a lo que sucede con los Alcidae 

(Charadriiformes). Su cuerpo es compacto, pequeño, con un cuello y alas cortos. Los tubos 

nasales están presentes y dirigidos hacia arriba, el pico es corto, ancho en la base y termina en 

gancho. Poseen varias convergencias con los Alcidae, además del tipo de locomoción. 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 propulsión bajo del agua y un vuelo rápido 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 atrás del cuerpo, en una posición que favorece el nado. Cuando 

tienen que escapar lo hacen buceando más que volando. Se alimentan durante el buceo a 

grandes profundidades y durante horas, consumiendo crustáceos planctónicos, pequeños peces 

y cefalópodos (Carboneras 1992a). 
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Exceptuando los petreles buceadores, todos los proceláridos son buenos voladores, que 

alternan periodos de vuelo batido con planeo. Las especies más grandes planean a grandes 

alturas, como los albatros, pero son más ágiles y poseen mayor maniobrabilidad, por lo que 

despegar es más fácil para ellos. La mayoría son gregarios, los petreles gigantes son agresivos 

hasta para los albatros (Carboneras 1992a).  

En cuanto a la cría, poseen características variadas, pero generalmente sucede una vez 

al año. Se reproducen a partir de los 3 años en las especies pequeñas y a partir de los 12 años 

en las aves de mayor tamaño, pero en la mayoría oscila entre los 5-6 años. La mayoría hace 

nidos en oquedades en las rocas, aunque el petrel gigante los arma en el exterior, con pasto y 

rocas. Las características de la cría son similares a Diomedeidae (Carboneras 1992a-b).  

Los problemas de conservación y relaciones con el hombre son similares a lo que 

sucede con los Diomedeidae, involucrando la explotación humana, introducción de 

depredadores y deterioro del hábitat. Hay muchas especies poco conocidas y que son las más 

vulnerables. También es importante el impacto de la depredación natural (principalmente por 

escúas, aunque también por cuervos, búhos y raptores), la sobrepesca y la polución. 

 

Hydrobatidae Mathews, 1912 + Oceanitidae Forbes, 1881 

Estas dos familias actualmente están separadas, pero comparten similitudes 

especialmente morfológicas, por lo que se las tratará en conjunto y se hará diferenciaciones en 

los casos que sea necesario.  

Comúnmente conocidas como petreles de las tormentas o paíños, son aves pequeñas 

(13-26 cm, 32-56 cm de envergadura alar) y livianas. Poseen tubos nasales, aunque su pico es 

más delicado, siendo más fino y corto que el del resto del orden. Sus miembros posteriores son 

largos, y sus alas generalmente puntiagudas (en algunos casos más redondeadas). Son 

cosmopolitas (Carboneras 1992c). 

Las alas son cortas con respecto al largo de su cuerpo en comparación con las 

proporciones de los Diomedeidae y Procellariidae, y están más adaptadas al vuelo batido 

potente (Winkler et al. 2020c-d). Los Oceanitidae presentan alas más cortas y redondeadas, con 

colas más cuadradas y miembros posteriores largos, mientras que los Hydrobatidae presentan, 
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en cambio, alas más largas y puntiagudas, colas en horqueta y miembros posteriores más cortos 

(Carboneras 1992c). 

Los integrantes de estas dos familias son ágiles, vuelan sin descanso, con un estilo de 

vuelo errático 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 más activo y con movimientos más 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 más largos 

que 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 abrasión 

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

Se alimentan de crustáceos planctónicos mayormente (eufásidos y anfípodos), 

calamares y pequeños peces. Secundariamente de moluscos, medusas, los restos que dejan los 

barcos en general y las heces de cetáceos. Generalmente se alimentan en vuelo, pero también 

pueden atrapar sus presas buceando (Carboneras 1992c). 

La cría sucede una vez al año, 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 más baja dentro del orden (Carboneras 1992c).  

La familia Oceanitidae cuenta con cinco géneros: Oceanites (tres especies), Garrodia 

(una especie), Fregetta (cuatro especies) y Nesofregetta (una especie). La familia Hydrobatidae 

cuenta con un sólo género, Hydrobates, el cual tiene dieciocho especies (Winkler et al. 2020c-

d). 

 

�‚Diomedeoididae Fischer, 1985 

Esta familia extinta está muy bien representada en el Oligoceno y Mioceno Temprano 

de Europa Central e Irán, se cree que se habrían 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 depósitos en Irán indican que serían 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 encontró más similares a los Procellariidae (Cheneval 1995), y luego a los 

Oceanitidae debido a la morfología de los miembros posteriores de Fregetta y Nesofregetta 

(Mayr et al. 2002). Utilizando caracteres del húmero (pequeño processus supracondularis 

dorsalis) se hipotetizó que podría estar por fuera del clado Hydrobatidae + Diomedeidae + 

Procellariidae, sin estar clara la relación con Oceanitidae (Mayr 2009b). En el 2010, De Pietri 

et al, al observar la presencia de una cotyla scapularis del 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 más cercanos. Algunas características 

plesiomórficas para Procellariiformes, tales como la presencia de miembros posteriores largos, 

darían el indicio de una divergencia temprana de Oceanitidae. Más tarde, en el 2012a (Mayr & 

Smith), realizaron un análisis filogenético donde Diomedeoididae resulta como el grupo 

hermano del grupo corona de Procellariiformes, con los siguientes cuatro caracteres 

optimizados como apomorfías del último: (1) punta del pico en gancho muy pronunciado, (2) 

sección distal de las ramas mandibulares divergentes, (3) coracoides con una excavación débil 

o plana de la facies articularis scapularis y (3) anillo distal del condylus medialis con una 

muesca distintiva. Además de estas características, los Diomedeoididae poseen el cuarto dedo 

del pie aplanado y ancho (Mayr 2009b). 

En un principio, cuatro especies de Diomedeoididae fueron reconocidas: Diomedeoides 

brodkorbi (Cheneval 1995), Diomedeoides lipsiensis (Fischer 1983), Diomedeoides 

babaheydariensis (Peters & Hamedani, 2000) (Mayr et. al 2002), Diomedeoides harmathi 

(Kessler 2009). Pero luego que se estableció la sinonimia entre Rupelornis van Beneden, 1871 

y Diomedeoides Fischer, 1985, todas las especies quedaron incluidas en Rupelornis (Mayr & 

Smith 2012a). Rupelornis babaheydariensis se distingue de los otros Rupelornis en algunas 

características morfológicas (i.e., parte distal del tarsometatarso proporcionalmente más 

angosto), pero Rupelornis lipsiensis y Rupelornis brodkorbi difieren solo en tamaño, siendo el 

segundo el más pequeño. De Rupelornis harmathi se conoce poco, solamente algunos 

elementos se han preservado y necesita más material para ser confirmado (Mayr & Smith 

2012a). 
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En cuanto a sus hábitos de vida, debido a la presencia de un processus suprancondylaris 

dorsalis poco desarrollado indicaría que estas aves tendrían un vuelo diferente al de los albatros 

y petreles. Probablemente no estarían tan adaptados al vuelo planeado. Como los 

diomedeoididos y los oceanítidos tienen miembros posteriores más largos que otros 

Procellariiformes, podría haber una correlación funcional entre la morfología de los miembros 

posteriores y las alas. Como se mencionó en la sección 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).
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1.2. El registro fósil de los Procellariiformes 

Los Diomedeoididae (Fischer 1985) son la única familia enteramente fósil, mientras 

que 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 más antiguos de Procellariiformes son controversiales aún, ya que son 

demasiado fragmentarios y aún requieren mayores revisiones. El primero de todos corresponde 

a un húmero de Tytthostonyx glauconiticus Olson & Parris, 1987, perteneciente a la familia 

monotípica Tytthostonychidae. Este húmero fue encontrado en las arenas verdes de la 

Formación de Hornerstown en Nueva Jersey (USA) asignada al Cretácico Tardío - Paleoceno 

temprano (Mayr 2009a). Sin que exista un consenso actual, la inclusión de Tytthostonyx dentro 

de Procellariiformes fue rechazada por Bourdon et al. (2008) y aceptada por otros autores 

(Mayr 2015a; Mayr & Scofield 2016). Presenta caracteres que serían plesiomórficos para los 

Procellariiformes (Mayr 2015a). Otros registros dudosos son un cráneo parcial de Eopuffinus 

kazachstanensis Nessov, 1986 del Paleoceno de Kazakhstán, asignado a familia Procellariidae 

y un carpometacarpo de Murunkus subitus Panteleyev & Nessov 1987 del Eoceno medio de 

Uzbekistán. En cuanto a M. 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 estableció que el 

carpometacarpo era demasiado pequeño para ser el de un albatros (alrededor de un tercio del 

albatros más pequeño actual), y se lo asignó a la familia Diomedeoididae, más allá de que 

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

De similar antigüedad, pero más completo y por lo tanto más certero en su asignación, 

es Notoleptos giglii (Acosta Hospitaleche y Gelfo 2017), descripto a partir de un tarsometatarso 

del Eoceno tardío de Antártida, 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 de rostrum maxillare, uno considerado como posible Diomedeidae (MLP-PV 88-I-

1-6) y otro como un Procellariidae indeterminado (MLP-PV 96-I-5-8), una falange pedal 

(MLP-PV 92-II-2-7), una ulna derecha de Procellariidae indeterminado (MLP-PV 91-II-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 antártico 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 sería similar a un Pterodroma, más una porción distal de 

húmero y una ulna de un procelariforme indeterminado nombrado como Makahala mirae, Su 

antigüedad es estimada en Eoceno tardío/Oligoceno temprano (Mayr 2015b). Además, del 

Eoceno temprano de Estados Unidos (Formación Nanjemoy) proviene un tarsometatarso distal 

de un Procellariiforme indeterminado y un húmero de Primodroma bournei (Hydrobatidae) de 

la misma localidad (Mayr 2016) que había sido previamente asignado al suborden Scolopaci 

(Charadriiformes) por Olson ���������������\���µPseudodontornis longidentata�¶���S�R�U���+�D�U�U�L�V�R�Q���	���:�D�O�N�H�U��

(1977). 

El representante con mayor cantidad de registros dentro de Diomedeoididae es 

Rupelornis, un género del Oligoceno Rupeliano, que incluye actualmente a �³Diomedeoides�´��

(De Pietri et al. 2010), de quien es sinónimo junior (Mayr & Smith 2012a, Mayr 2015a). 

�³Diomedeoides brodkorbi�´�� �\�� �³D. lipsiensis�´�� ���)�L�V�F�K�H�U�� ������������ �V�H�U�t�D�Q�� �H�Q�W�R�Q�F�H�V�� �V�L�Q�y�Q�L�P�R�V�� �G�H��

Rupelornis definitus (van Beneden, 1871). Esta familia está muy bien representada en Europa 

e Irán (Peters & Hamedani 2000; Mayr et al. 2002; Mayr 2009a; Mayr 2009b; Mayr & Smith 

2012a, Mayr 2015b). 

Hacia el Oligoceno, una fúrcula hallada en Nueva Zelanda y asignada a Manu antiquus 

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 húmero (al que llamaron Primodroma bournei) y un fragmento de pico (Marinavis 

longirostris), que Steadman (1981) consideró taxonómicamente inconsistentes. 

En el Oligoceno Superior de la Formación Lincoln Creek (Washington, Estados 

Unidos) aparecen ejemplares de Tydea septentrionalis (Mayr & Smith 2012b) y Diomedavus 

knapptonensis. Los restos incluyen el holotipo constituido por la parte proximal del húmero 

izquierdo, parte proximal del carpometacarpo derecho, fragmentos de la extremitas sternalis 

del coracoide derecho, el tarsometatarso izquierdo y vértebras cervicales; un espécimen 

referido conformado por la parte proximal del húmero derecho y el carpi radiale derecho -

colectado en la misma localidad en 1981-, un paratipo que posee el carpometacarpo incompleto 

derecho, el extremo distal del radio derecho y parte del segmento medio y distal de la ulna 

derecha y un carpi 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 humerales affinis Plotornis del sur de Carolina (Estados 

Unidos) (Olson 1985a), un tibiotarso y fémur de la Formación San Julián (Chubut) de 

Argentina, considerado como un procelárido y denominado Argyrodyptes microtarsus 

Ameghino, 1905 (Simpson 1946; Brodkorb 1963a; Tonni 1980; Tonni & Tambussi 1986; 

Olson 1985b; Agnolin 2007). 

En el Neógeno, los Procellariiformes se diversifican notablemente lo que se traduce en 

un registro de especies fósiles y actuales muy vasto. Plotornis delfortrii Milne-Edwards, 1874 

es uno de ellos, procedente del Mioceno Temprano de Francia, que originalmente había 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 de Plotornis a la familia Diomedeidae se confirmó cuando 

posteriormente se colectó en Italia un espécimen más completo que se denominó Plotornis 

graculoides (Portis, 1884) (Mayr & Pavia 2014). Fue luego considerado como un Pan-

Diomedeidae al ser re-examinado al hallar a Plotornis archaeonautes en el Mioceno Temprano 

de Nueva Zelanda (Ksepka et al. 2023). En el Mioceno Temprano de Argentina, en la 

Formación Gaiman, se hallado una falange pedal de un Diomedeidae indeterminado (Olson 

1984), un carpometacarpo de un Procellariidae similar a Daption capense (Piro & Acosta 

Hospitaleche 2022a) y un tarsometatarso afín a Puffinus (Piro & Acosta Hospitaleche 2022b; 

Acosta Hospitaleche & Piro en prensa). Un húmero que había sido descrito previamente como 

�µLarus�¶��raemdonckii van Beneden, 1871, pero reasignado por Brodkorb (1962) a Puffinus 

raemdonckii (ver también Miller & Sibley 1941) proviene del Mioceno Medio de Estados 

Unidos. Los Diomedeidae también están presentes en el Mioceno Medio de Estados Unidos 

con Diomedea milleri (Miller 1962) y D. californica, los cuales podrían en realidad 

corresponder a Phoebastria albatrus (Olson y Rasmussen 2001). Otros restos indeterminados 

provienen de Estados Unidos y Francia (Mayr & Goedert 2017). Entre los Procellariidae se 

encuentran Pelecanoides sp. y Pelecanoides miokuaka de Nueva Zelanda (Scofield et al. 2006; 

Worthy et al. 2007) y Calonectris kurodai de Estados Unidos (Olson 2009). 

Para el Mioceno Tardío se reportó Diomedea thyridata en Australia (Wilkinson 1969). 

En Sudamérica, han sido listados varios restos asignados a Pachyptila (Sallaberry et al. 2007), 

un Diomedea indeterminado (Walsh & Hume 2001) y restos asignados a Thalassarche y 

Diomedeidae cf. Phoebastria (Chávez Hoffmeister et al. 2014). Otros restos procedentes de la 

Formación Bahía Inglesa (Chile), que aún se encuentran bajo estudio (Chavez 2007, 2008), han 
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sido preliminarmente asignados a familias y géneros actuales. Entre los Diomedeidae, tres 

cráneos afines a Thalassarche, y elementos varios de Diomedeidae cf. Phoebetria. Restos 

adicionales de Diomedeidae provienen del Mioceno Tardío de la Formación Coquimbo en 

Chañaral de Aceituna (Chávez 2007, 2008). La mayoría de los Procellariidae fueron colectados 

en el Mioceno Tardío de la Formación Bahía Inglesa. Entre ellos, un cráneo asignado a 

Pachyptila (Sallaberry et al. 2007) y dos húmeros parciales que pertenecerían a representantes 

de la tribu Puffinini (sensu Penhallurick y Wink, 2004) comparables a Puffinus y Ardenna 

(Chávez 2007, 2008). La avifauna del Mioceno Tardío de Perú es similar: Stucchi y Urbina 

(2005) reportaron restos asociados a Puffinus y a Diomedeidae indeterminados. 

Si bien el registro de Hydrobatidae y Oceanitidae es escaso, lo que probablemente se 

deba a la fragilidad y pequeño tamaño de sus huesos, Howard (1978) y Olson (1985b) han 

hallado dos especímenes referidos a Oceanodroma hubbsi Miller, 1951 y a un Oceanodroma 

indeterminado en el Mioceno Tardío de Estados Unidos. Del mismo sitio son los Procellariidae 

Fulmarus hammeri Howard, 1968, F. miocaenus Howard, 1984 y Pu. diatomicus Miller, 1925. 

Por otro lado, se estima que el linaje del cual derivan estas dos familias se diversificó 

tempranamente. Oceanitidae colonizó el hemisferio sur e Hydrobatidae el hemisferio norte. 

Los Hydrobatidae se habrían originado de Oceanitidae, siendo Oceanites oceanicus el mejor 

candidato por su migración transecuatorial ya que hiberna en el hemisferio norte. Por este 

motivo durante un tiempo la familia que englobó a las dos familias se había propuesto que 

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

Los registros del Plioceno son más abundantes, y la mayoría de los fósiles pertenecen 

a géneros actuales. La mayoría de ellos están localizados en Norteamérica. Los siguientes 

registros pertenecen a Lee Creek Mine, Formación de Yorktown: Phoebastria aff. P. albatrus, 

Phoebastria anglica, Phoebastria aff. P. immutabilis, Phoebastria aff. P. immutabilis, 

Phoebastria aff. P. nigripes y Phoebastria rexsularum, Diomedea howardae y varios 

Diomedea spp. (Diomedeidae), Pterodromoides minoricensis Seguí et al. 2001, Procellaria cf. 

P. aequinoctialis, �3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�D���F�I�����3�����S�D�U�N�L�Q�V�R�Q�L�����3�W�H�U�R�G�U�R�P�D���³magn.�  ́lessonii (sensu Olson & 

Rasmussen 2001), ?Bulweria sp., Pachyptila sp., Calonectris krantzi, Calonectris aff. C. 

borealis, Calonectris aff. C. diomedea, Puffinus all. P. pucificoides, varios Puffinus y Ardenna 

indet spp., Ardenna aff. A. gravis, Ardenna aff. A. tenuirostris, Puffinus cf. P. puffinus 

(Briinnich) sensu lato y Puffinus magn. P. Iherminieri (sensu Olson & Rasmussen 2001), 

Puffinus kanakoffi, Puffinus gilmorei (Procellariidae) e Hydrobates sp. (Hydrobatidae) 
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(Chandler 1990; Olson & Rasmussen 2001; Seguí et al. 2001; Warheit 2002; Davis 2003). Si 

bien se trata de especies vivientes, cabe destacar que estos hallazgos se encuentran fuera del 

área de nidificación actual de los taxones (Warheit 2002). También en Sudáfrica hay registros 

en la localidad de Langebaanweg, Formación de Varswater: Diomedea sp., dos Oceanitidae 

(uno denominado como Oceanites zaloscarthmus, el otro mencionado por Olson, pero sin 

número de material), un Pachyptila salax, dos Pachyptila spp., un Puffinus sp., un 

Procellariidae gen. et sp. indet y un Pelecanoides cymatotrypetes (Procellariidae) (Olson 

1985a, 1985b, 1985c). Para el Plioceno de Chile se ha registrado un Ardenna cf. A. grisea 

(Chavez et al. 2014). Por último, en Nueva Zelanda se ha reportado recientemente la presencia 

de Ardenna davealleni, Procellaria altirostris, Macronectes tinae, Ardenna buchananbrowni 

(Procellariidae) (Tennyson & Mannering 2018; Tennyson & Tomotani 2021; Tennyson & 

Salvador 2023; Tennyson et al 2024) y Aldiomedes angustirostris para el Plioceno Tardío, 

(Diomedeidae) (Mayr y Tennyson 2019). Para el Plioceno Tardío de Marruecos se han 

reportado Phoebastria sp. cf. P. albatrus, Ph. anglica, Ph. sp. cf. Ph. nigripes (Diomedeidae) 

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

El registro fósil del Cuaternario incluye registros de Japón, Nueva Zelanda, España, el 

Caribe y Brasil. Hydrobates leucorhous?, Phoebastria cf. albatrus, Fulmarus sp., Ardenna 

grisea, A. tenuirostris, Puffinus cf. nativitatis y Calonectris leucomelas? corresponden a fósiles 

del Pleistoceno de Japón (Watanabe et al. 2018), Puffinus spelaeus y Pterodroma imberi del 

Holoceno de Nueva Zelanda (Holdaway & Worthy 1994; Tennyson et al. 2015), Puffinus holei 

del Pleistoceno superior de las Islas Canarias (Walker et al. 1990), y Calonectris wingatei del 

Pleistoceno de las Bermudas (Olson 2008). Por último, Pu. olsoni McMinn, Jaune y Alcover, 

1990 es un Procellariidae extinto en tiempos históricos (se extinguió en el siglo XIX), descrito 

para el Holoceno de las Islas Canarias (McMinn et al. 1990). Para el Holoceno de Brasil se han 

mencionado materiales de Thalassarche cf. T. chlororhynchos, T. cf. T. melanophris 

(Diomedeidae) y Macronectes giganteus, Procellaria aequinoctialis, Ardenna grisea, A. gravis 

y Puffinus puffinus (Procellariidae) en Kneip et al. (1994) y Lopes et al. (2006a, 2006b).

 

1.3. Relaciones filogenéticas de los Procellariiformes 

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

vigentes son aún controversiales. Hay una gran disonancia entre las filogenias moleculares y 
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morfológicas, y aunque las primeras han sido las más estudiadas (Nunn et al. 1996; Nunn & 

Stanley 1998; Penhallurick & Wink 2004; Austin et al. 2004), son pobres en cuanto a la 

representación de la diversidad del grupo. Esto aún es más complejo cuando se intenta 

incorporar a los representantes fósiles, de los cuales no hay información molecular disponible 

y solo se lo analiza a través de su osteología (Kennedy & Page 2002; Mayr & Smith 2012a). 

Es por ello por lo que resulta muy importante el relevamiento y análisis de datos de tipo 

morfológico junto con el análisis y producción de filogenias basadas en este tipo de datos. 

 

Un recorrido histórico  

Antiguamente, la clasificación que se utilizaba para los Procellariiformes se basaba en 

la morfología del miembro posterior (más específicamente en la membrana que cubre los dedos 

y cómo está incluido o no el hallux) y en las características 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 clasificación para los Procellariiformes. 

Este autor genera dos grupos: los Natatores o Palmipedes, y los Urinatores que eran los 

Pelecanoides. Una consecuencia de utilizar este tipo de caracteres fue que varios géneros de la 

familia Laridae (Charadriformes) quedaron incluidos en este grupo. Coues (1866) determina 

además tres subfamilias: Diomedeinae (tridáctilos y macrópteros -voladores con los tubos 

nasales laterales-), Halodrominae (tridáctilos y braquípteros -buceadores, con los tubos nasales 

unidos en el culmen y verticales-) y Procellariidae (tetradáctilos y macrópteros -voladores, con 

los tubos nasales unidos en el culmen y horizontales-). Como es de esperar para la época, no 

se presenta un árbol filogenético más allá de esta clasificación, pero sí una clave dicotómica 

donde nombra y caracteriza a cada uno de los grupos. 

Unos años más tarde, y basándose en trabajos previos (i.e., Eyton 1867; Milne-Edward 

1869�±1871), Forbes (1882) realiza un estudio morfológico de los Procellariiformes 

manteniendo el esquema clasificatorio en el cual los Procellariiformes (= Tubinares) se reunían 

junto con los Laridae (Charadriiformes) en un grupo llamado Longipennes (Laridae + petreles), 

relacionado con los Pelecaniformes por ser totipalmados.  

Por otra parte, Huxley (1867) ya encontraba diferencias osteológicas craneanas entre 

los Procellariiformes y los pingüinos, alcas, gaviotas, macáes y gávidos. Siguiendo esta misma 
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línea, Reinhardt (1873) describió los osículos sesamoideos de la articulación del codo 

característica de ciertos Procellariiformes y organizó una clave dicotómica partiendo de este 

carácter. Con la información disponible de la época, como las descripciones de la anatomía del 

aparato digestivo (Pavesi 1876; Gadow 1879), muscular y venoso (Garrod 1881), más otros 

estudios propios, Forbes (1882) intentó generar una propuesta sistemática a través de claves 

dicotómicas. Si bien no realizó un trabajo filogenético propiamente dicho, su trabajo presenta 

de manera muy completa y diversa la anatomía de los Procellariiformes con las peculiaridades 

y variaciones de las estructuras corporales tanto externas como internas. 

Iniciado el siglo XX, Pycraft (1910) se dedicó al estudio de la posición sistemática de 

los petreles. Encontró similitudes con Charadriiformes, que actualmente se interpretan como 

convergencias y estudió en detalle una serie de caracteres morfológicos tales como la pterilosis, 

la osteología, miología, aparato visceral (e.g., sistemas digestivo, reproductivo, respiratorio, 

excretor, etc), entre otros. Como resultado, e incorporando los datos obtenidos por Salvin 

(1896), quien a su vez se había basado en los trabajos de Forbes (1882), Fürbringer (1888), 

Seebohm (1890), Sharpe (1891) y Gadow (1879), estableció claves dicotómicas para 

diferenciar las siguientes familias y sus respectivos géneros: Procellariidae, con dos 

subfamilias: Procellariinae (con los géneros �3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�D���� �³�+�D�O�R�F�\�S�W�H�Q�D�´ (=Hydrobates 

microsoma), e Hydrobates), y Puffinidae (con los géneros Puffinus y Ardenna); la familia 

Pelecanoididae (género Pelecanoides); y la familia Diomedeidae. 

El siguiente en incluir a los Procellariiformes en un análisis 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 osteológicos en forma de árbol (aunque no hay una matriz de caracteres, no se 

detallan especies analizadas de Procellariiformes ni la metodología), en donde los 

Procellariiformes son el grupo hermano de Pelecaniformes y se sitúan basales a los 

Spheniscidae, que se constituyen con el grupo hermano de los Gaviomorphae (figura 1.3). 
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Figura 1.3. 
Hipótesis 
filogenética de 
Cracraft (1982). 

Imber (1985) realizó a una propuesta filogenética para las especies del género 

Pterodroma (Procellariidae) utilizando caracteres morfológicos (i.e., estructura intestinal, 

cráneo, tamaño y color de las extremidades posteriores, húmero, patrón de coloración y 

disposición de plumas debajo del ala, características del plumaje, tamaño corporal, rango de 

edad como volantones, vocalización, asociaciones parasitarias con malófagos y alimentación) 

(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. Además, realiza 

comparaciones con otros Procellariiformes de manera directa (Diomedea, Pelecanoides, 

Pelagodroma, Garrodia, Procellaria, Puffinus, Fulmarus, Daption, Pagodroma, Pachyptila y 

Halobaena), o a través de la bibliografía (Hydrobates y Calonectris, entre otros), y propone 

una filogenia basada en caracteres en común (figura 1.5). 
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Figura 1.4. Propuesta 
filogenética de Imber (1985) 
para el género Pterodroma. 

 

Figura 1.5. Propuesta 
filogenética de Imber 
(1985) para el Orden 
Procellariiformes. 
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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 atención 

en las décadas del 80 y 90 (figura 1.6). Las propuestas basadas en hibridación de ADN sugieren 

que el grupo hermano de los Procellariiformes serían los Gaviiformes, y obtienen a los 

Sphenisciformes en una posición 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 incluyó Pelecanoides -previamente considerada una 

familia aparte-), y los Hydrobatidae (los Oceanitidae no fueron representados en el análisis). 

Además, Sibley (1994) planteó que los Procellariiformes pertenecían en realidad al orden 

Ciconiiformes, junto con otros órdenes más (i.e. Charadriiformes, Falconiformes, 

Podicipediformes, Pelecaniformes, Ciconiiformes en sentido estricto, Sphenisciformes, 

�*�D�Y�L�L�I�R�U�P�H�V�������S�H�U�R���T�X�H���G�H�E�L�G�R���D���T�X�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�G�D�G���G�H���H�V�W�R�V���J�U�X�S�R�V���H�U�D���W�D�Q���J�U�D�Q�G�H�����³�P�H�U�H�F�t�D�Q�´��

ser órdenes independientes. Por otro lado, también planteó una Superfamilia, Procellaroidea, 

en la que incluía a Procellariidae, Spheniscidae y Fregatidae. 

 

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

La década del 90 fue crucial en la publicación de filogenias de Procellariiformes 

utilizando datos moleculares. El primero fue la convergencia de Kuroda et al. (1990) (figura 

1.7), cuyo primer autor además tuvo una trayectoria estudiando la osteología, musculatura y 

genética del grupo (Kuroda 1953-55a, 1953-1955b, 1959, 1966, 1983). Sin embargo, el estudio 
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más conocido es el de Nunn et al. (1996), basado en secuencias del gen mitocondrial citocromo 

b. No incluyeron representantes de todas las familias, sino solo Diomedeidae (Diomedea 

exulans, D. epomophora, D. amsterdamensis, D. immutabilis, D. nigripes, D. irrorata, D. 

albatrus, Phoebetria fusca, P. palpebrata, Thalassarche chlororhynchos, T. bulleri, T. cauta, 

T. chrysostoma y T. melanophris) que representó el grupo corona, y Procellariidae 

(Macronectes giganteus y Procellaria cinerea). Es decir, dejó fuera del análisis a Oceanitidae 

e Hydrobatidae, y una gran diversidad de Procellariidae. Como resultado (figura 1.8), las 

especies que estaban clásicamente dentro del género Diomedea se dividieron. Por un lado, se 

encontraban los grandes albatros (= Diomedea) y por el otro, los albatros del norte (= 

Phoebastria������ �O�R�V�� �D�O�E�D�W�U�R�V�� �D�K�X�P�D�G�R�V�� �X�� �R�V�F�X�U�R�V�� ��� �� �³�6�R�R�W�\�� �D�O�E�D�W�U�R�V�V�H�V�´���� �3�K�R�H�E�H�W�U�L�D), y los 

�D�O�E�D�W�U�R�V���G�H�O���V�X�U����� ���³Southern Mollymawks�´����Thalassarche).  

 

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

 

Figura 1.8. Propuesta 
filogenética de Nunn et 
al. (1996) de la familia 
Diomedeidae. 
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En el mismo año, Heidrich et al. (1996), también utilizando genes mitocondriales de 

citocromo b, realizó una filogenia en la que incluyó a Calonectris diomedea (con las 

subespecies C. d. diomedea y C. d. borealis), Puffinus puffinus, P. yelkouan, Fulmarus glacialis 

(Procellariidae), varios Laridae (Larus argentatus, L. fuscus, L. cachinnans) y Stercorarius 

parasiticus (Charadriiformes) como grupo externo (figura 1.9). Como resultado, los géneros 

analizados resultaron ser monofiléticos, con Calonectris estaría más cerca de Puffinus que de 

Fulmarus. 

 

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

En el mismo año, Austin (1996) también utilizó genes mitocondriales citocromo b, del 

género Puffinus (y Ardenna) para realizar un análisis filogenético. Las clasificaciones clásicas 

basadas en la osteología y en los caracteres morfológicos externos realizadas por autores como 

Kuroda (1954), distinguían 5 subgrupos de especies, con lo cual acordaban los estudios 

moleculares. No obstante, el estudio de Austin (1996) sugirió que las especies del género 

Puffinus debían 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 

subgrupo Thyellodroma (A. pacifica y A. bulleri������ �³Hemipuffinus�  ́(Ardenna carneipes y A. 

creatopus), Ardenna (A. gravis�������\���G�R�V���H�V�S�H�F�L�H�V���G�H���³Neonectris�  ́(A. grisea y A. tenuirostris); 

y por el otro, un clado con la tercera especie �G�H�O���V�X�E�J�U�X�S�R���G�H���³Neonectris�´����P. nativitatis) y 

todos los miembros de Puffinus (P. auricularis newelli, P. puffinus spp., P. gavia, P. huttoni, 
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P. lherminieri spp., y P. assimilis spp.). Lo que se debe tener en cuenta al analizar estos 

resultados, es que, las especies mencionadas se encontraban dentro del género de Puffinus en 

ese momento. En la actualidad, una gran cantidad fue trasladada a Ardenna. Esta división se 

reflejaba ya en ese análisis. 

 

Figura 1.10. Propuesta 
filogenética de Austin 
(1996) entre las 
especies de Puffinus (y 
Ardenna) según (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 obtiene que P. yelkouan y P. mauretanicus constituyen 

distintas especies, y no subespecies de Puffinus puffinus; P. assimilis barolis (del Atlántico 

norte) no comparte un ancestro común con las otras subespecies de P. assimilis (del hemisferio 

sur), pero sí está relacionada con P. lherminieri; los fulmáridos (i.e., Macronectes giganteus y 

Fulmarus�����\���O�R�V���³shearwaters�´����i.e., Calonectris, Puffinus, Ardenna) son monofiléticos, pero 

Puffinus posee dos subgrupos (actualmente considerados como Puffinus y Ardenna) asociados 

a Calonectris (en su análisis previo sin todas las familias sino a Puffinus y asociadas a Puffinus 

obtiene como resultado que Puffinus es parafilético, debido a Calonectris), y por otro lado 

�³Thyellodroma� ,́ �³Hemipuffinus� ,́ �³Neonectris�´��-que corresponden a Puffinus y 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 
Puffinus y Ardenna con respecto a otras especies de Procellariiformes de Heidrich et al. 
(1998) como se muestra en Kennedy & Page (2002). 

En esta misma línea de análisis a partir del gen citocromo b, Nunn & Stanley (1998) 

realizan un análisis ampliando la cantidad de familias contempladas dentro de 

Procellariiformes. Estos autores buscaron establecer una correlación entre el tamaño corporal 

y las tasas de evolución del citocromo b dentro del orden. Para ello tomaron 85 especies de 

Procellariiformes y cinco de pingüinos (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 aún Pelecanoididae se 

consideraba una familia aparte, en el cladograma de Nunn y Stanley aparece como grupo 

hermano de los Procellariidae. Todo este grupo (Procellariidae incluyendo a Pelecanoides) 

aparece como grupo hermano de Diomedeidae. Diomedeidae + Procellariidae aparece como 

grupo hermano de Hydrobatidae, y los Oceanitidae se ubican como la familia más basal de los 

Procellariiformes. Vale la pena mencionar que actualmente varios géneros han sido 

transferidos de Oceanitidae a Hydrobatidae (i.e., Hydrobates), y viceversa (i.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 taxonómico de Pelecanoides georgicus 

(Procellariidae) a través de análisis moleculares (ARN ribosomal de la unidad pequeña de la 

mitocondria). Para ello, utilizaron a P. georgicus, P. urinatrix, Daption capense, Pterodroma 

inexpectata (Procellariidae), Diomedea epomophora (Diomedeidae) y Fregetta tropica 

(Oceanitidae). Sus resultados permitieron agrupar las tres especies de Pelecanoides como un 

género monofilético, dentro del Procellariidae, dejando a Diomedea como grupo externo 

(figura 1.13). 

 

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

Aunque Olson y Rasmussen (2001) no realizaron un análisis filogenético, sino 

morfológico comparativo, notaron que dentro de las especies de pardelas (i.e., �³shearwaters�´����

Puffinus, Ardena, Calonectris, Pseudobulweria y Lugensa) había una progresión desde una 

condición más aérea (que consideraron como primitiva), a más buceadora, donde las 

extremidades posteriores y las alas sirven de propulsoras debajo del agua. El húmero es más 

aplanado, el zeugopodio más acortado, el fémur más compacto y curvado, y el tarsometatarso 

más comprimido lateralmente. Esta progresión estaría representada por Calonectris en un 

extremo, luego por el grupo que contiene a Ardenna pacifica, A. bulleri, A, creatopus, A. 

carneipes, luego por A. gravis y finalmente por Puffinus. Más recientemente, los análisis 

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 divergencias de Ardenna grisea 

y A. gravis utilizando datos moleculares: ADN mitocondrial e hibridación ADN-ADN (figura 

1.14). Los dos tipos de caracteres resultaron en que los Procellariiformes son monofiléticos, y 
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que su grupo hermano serían los Sphenisciformes. La única diferencia resulta en el grupo 

inmediatamente basal a los Procellariiformes + Sphenisciformes, que serían los Ciconiiformes 

al emplear datos de hibridación 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 Hibridación 
ADN-ADN; derecha: 
filogenia basada en 
secuencias). Se ha 
recuadrado aquí en gris 
la posición de los 
Procellariiformes 
���³shearwater�´���\��
�³albatross�´���� 

En un trabajo más que nada compilativo y de síntesis, Kennedy & Page (2002) 

�J�H�Q�H�U�D�U�R�Q���X�Q���³�V�X�S�H�U�i�U�E�R�O�´�����³supertree�´�����D���S�D�U�W�L�U���G�H���F�D�U�D�F�W�H�U�H�V���P�R�O�H�F�X�O�D�U�H�V�����6�L�E�O�H�\���	���$�K�O�T�X�L�V�W��

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), morfológicos (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 posición más basal respecto de los 

Procellariiformes + Gaviiformes. En esta propuesta, además, 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 orden 
Procellariiformes 
utilizando dos tipos 
distintos de 
consensos. 
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Si bien muchos investigadores siguieron esta línea de trabajo enfocada en datos 

moleculares, otros investigadores se dedicaron más recientemente al análisis de los datos 

morfológicos. En general, este tipo de estudios (morfológicos o combinados) se realizaron en 

pos de incorporar y analizar taxones fósiles, ya sea de Procellariiformes como de otros grupos. 

Entre ellos se encuentran Mayr & Clarke (2003), quienes hicieron su análisis incluyendo todos 

los órdenes de Aves Neornithes, en conjunto con fósiles de otros órdenes, aunque no de 

Procellariiformes. Si bien están presentes varias especies de Procellariiformes (i.e., Bulweria, 

Calonectris, Daption, Fulmarus, Procellaria, Pterodroma y Puffinus), éstas sólo corresponden 

a una familia; Procellariidae. En este análisis, el consenso estricto de dos de los árboles más 

parsimoniosos (figura 1.16) señala a los Procellariidae como el grupo externo de los 

(Podicipedidae + Gaviidae) + Spheniscidae, pero esta relación se pierde cuando se considera 

un consenso estricto de todos los árboles. 

 

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 Procellariiformes. 

Siguiendo con la evidencia morfológica, sobre todo osteológica, otros estudios 

filogenéticos, no enfocados en los Procellariiformes incluyeron de todas maneras un mayor 

número de especies de este orden (Procellariidae: Bulweria bulwerii, Daption capense, 

Fulmarus glacialis, Procellaria aequinoctialis, Pterodroma (hypoleuca, neglecta), Puffinus 
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puffinus; Diomedeidae: Diomedea melanophrys; Hydrobatidae: Hydrobates sp. 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) serían 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 morfológicos más importantes y 

que incluye especies fósiles es el de Mayr & Smith (2012a). Se incluye a Rupelornis 

(Diomedeoididae) y un gran número de procelariformes (Diomedeidae: Diomedea 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; Hydrobatidae: Hydrobates castro; Oceanitidae: Oceanites oceanicus, Pelagodroma 

marina, Fregetta tropica). El orden, incluyendo a Diomedeoididae, resulta monofilético, no así 

las familias (figura 1.18). 
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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 fósiles, 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 en gris 
está el orden Procellariiformes. 
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Otros estudios morfológicos y combinados con datos moleculares, que incluyen fósiles 

representantes de familias actuales son los de Ksepka et al. (2006). En estos análisis se 

utilizaron también datos oológicos, tegumentarios y de cría incluyendo representantes de todas 

las familias (Procellariidae: Daption capense, Pachyptila desolata, Pelecanoides urinatrix, 

Macronectes giganteus, Procellaria aequinoctialis, Pterodroma incerta, Ardena grisea; 

Oceanitidae: Oceanites oceanicus; Hydrobatidae: Hydrobates leucorhous; Diomedeidae: 

Thalassarche melanophrys, Phoebetria palpebrata). Como resultado se obtuvo que los 

Procellariiformes son un grupo monofilético (con los Sphenisciformes como grupo hermano), 

pero que sus familias sólo lo son cuando se consideran datos combinados y no solo 

morfológicos (figura 1.20). 

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

Otros estudios morfológicos que soportan la hipótesis de (Procellariiformes + 

Sphenisciformes) + Gaviiformes son los de Livezey & Zusi (2007), donde se analiza una mega 

matriz de caracteres y de taxones (Pelecanoides sp., Oceanites sp., Pachyptila sp., Puffinus sp. 

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

las familias de Procellariiformes. 

Aunque no se trata de análisis filogenéticos, vale la pena mencionar dos estudios en los 

que adquieren importancia los caracteres de tipo morfológico para la evaluación de las 

propuestas taxonómicas. Se trata del estudio del género Bulweria comparado con otros 

Procellariiformes (Olson 2008) y de los representantes de la familia extinta Diomedeoididae 

(De Pietri et al. 2010). 
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Análisis moleculares y combinados en el siglo XXI 

La combinación de distintas metodologías basadas en análisis cladísticos a partir de 

datos moleculares y morfológicos, la calibración mediante la inclusión de representantes fósiles 

y el empleo del reloj molecular para estimar los principales eventos de radiación, 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 acuáticas 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, 

además, el clado de los Feraequornithes (Procellariiformes, Sphenisciformes, Ciconiiformes, 

Suliformes y Pelecaniformes; Sangster & Mayr 2021, figura 1.22). 
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Figura 1.21 Propuesta 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 Feraequornithes. 

Sin embargo, estas agrupaciones de aves acuáticas no son soportadas completamente 

en todos los análisis. Por ejemplo, en Slack et al. 2007, se agrupan Procellariiformes, 

Ciconiiformes, Sphenisciformes, y Gaviiformes (Pelecaniformes no fue incluido en el análisis), 

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

Enfocados exclusivamente en el análisis de los Procellariiformes, Penhallurick & Wink 

(2004) realizan un estudio basado en el gen citocromo b (figura 1.24). Sus resultados 

constituyen actualmente uno de los marcos de referencia más importantes en el estudio 

sistemático del grupo ya que incluye un gran número de especies logrando una muy buena 

representatividad de la diversidad del orden. Este estudio, que utiliza como grupo externo a 

Gallus sp. (Galliformes) y Struthio camelus (Struthioniformes), plantea que algunos géneros 

serían parafiléticos. 
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Figura 1.24. Propuesta filogenética de Penhallurick & Wink (2004) para el orden 
Procellariiformes. 

Análisis genéticos con objetivos más puntuales utilizando BarCode of Life: CO1 y gen 

citocromo b son los de Gangloff et al. (2012) quienes analizan al género Pseudobulweria, los 

de citocromo b y nuclear de Wallace et al. (2017) que estudian la especiación simpátrica de la 

familia Hydrobatidae (incluyendo Oceanitidae: Oceanites oceanicus; Hydrobatidae: 
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Hydrobates castro, H. pelagicus (con dos subespecies), H. leucorhous (con 5 subespecies), H. 

monteiroi, H. furcatus, H. jabejabe, H. microsoma, H. homochroa, H. melania, H. markhami, 

H. tethys (dos subespecies), H. hornbyi, H. matsudairae, H. monorhis y H. tristrami) (figura 

1.25), Robertson et al. (2016) con análisis de citocromo b y gen nuclear nuclear b-fibrinógeno 

del género de Fregetta, de Pacha et al. (2023) con análisis de citocromo b de Oceanites 

oceanicus, entre otros (Sausner et al. 2016; Grosser et al. 2021). 

 

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

En Estandía et al. (2021) se utilizaron métodos de superárboles de filogenias pasadas 

combinadas con datos de masa corporal y longevidad, entre otros, buscando una correlación 

evolutiva. Burleigh et al. (2015) utilizaron toda la información molecular (mitocondrial y 

nuclear) disponible para generar un superárbol para las Neornithes, en el cual aparecen los 

Procellariiformes como un grupo polifilético. Salvagni & Carlos (2021) estudiaron las 

relaciones entre algunas especies de Calonectris, Ardenna y Puffinus utilizando solamente 

datos osteológicos, donde se evalúan las relaciones filogenéticas de la tribu Puffinini sensu 
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Penhallurick & Wink (2004) (figura 1.26). Por último, 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 Puffinini. 

1.4. Objetivos e hipótesis 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 órdenes de aves acuáticas).  

Más problemáticas son aún las relaciones internas entre los distintos grupos de albatros 

y petreles, y las propuestas sistemáticas actuales difieren notablemente unas de otras. La 

incertidumbre en cuanto a las relaciones entre los Diomedeidae, Procellariidae, Hydrobatidae 

y Oceanitidae se acentúa al incluir a los taxones fósiles de estas familias y a los 

Diomedeoididae. Esta problemática, que no es exclusiva de los albatros y petreles, sino que 

también se visualiza en otros grupos con representantes fósiles y actuales, se hace evidente en 

los Procellariiformes, cuya sistemática se encuentra más sustentada por los análisis basados en 

datos moleculares en el caso de los representantes actuales y en datos osteológicos en el caso 

de los taxones fósiles. Esto ha motivado el desarrollo de la presente tesis, para la cual se han 

planteado los siguientes objetivos e hipótesis de trabajo.  
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Objetivo general 

Analizar las relaciones filogenéticas de los Procellariiformes fósiles y actuales 

empleando datos morfológicos, con particular énfasis en las especies de América del Sur y 

Antártida. 

Objetivos específicos 

1. Realizar una descripción osteológica y de la ranfoteca de los ejemplares actuales 

representativos del área de estudio de acuerdo con las familias clásicas del orden.  

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

éditos para ser analizada cladísticamente. 

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

relaciones entre los taxones actuales del orden, específicamente:  

a) Poniendo a prueba las monofilias del orden y sus familias actuales,  

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

4. Describir los nuevos especímenes fósiles procedentes de América del Sur y Antártida, 

revisando y actualizando las descripciones de los taxones éditos. 

5. Analizar las relaciones filogenéticas de los especímenes fósiles de América del Sur y 

Antártida que se encuentran aún pendientes de estudio. 

6. Evaluar las relaciones de Notoleptos giglii y Argyrodyptes microtarsus con los demás 

taxones del orden Procellariiformes. 

7. Determinar la presencia de nuevos taxones entre los especímenes del Mioceno 

Temprano de Argentina, del Mioceno Medio-Plioceno de Perú y Chile, y del Eoceno 

de Antártida.  

Hipótesis de trabajo: 

�¾ El Orden Procellariiformes pueden ser diagnosticados a partir de datos osteológicos y 

de la ranfoteca. 
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�¾ 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 morfológicos. 

�¾ Las familias Oceanitidae e Hydrobatidae están estrechamente relacionadas entre sí.  

�¾ Los caracteres osteológicos permiten la diferenciación de los Procellariiformes a nivel 

genérico.  

�¾ Notoleptos giglii del Eoceno de Antártida constituye un stem-Procellariiformes y no 

puede ser asignado a ninguna de las familias actuales. 

�¾ El único espécimen reportado para el Eoceno de Chile corresponde a un stem-

Procellariiformes. 

�¾ Los especímenes del Mioceno de Chile, Perú y Argentina pueden ser asignados a las 

familias actuales del grupo. 

�|  Argyrodyptes microtarsus es un Procellariidae. 

�|  Los fósiles del Mioceno de Chile y Perú corresponden a nuevos taxones aún no 

descriptos. 

�¾ Los taxones de Chile y Perú se encuentran más estrechamente relacionados entre sí que 

con los de Argentina.  
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Materiales y Métodos 



    65 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

Capítulo 2: Materiales y Métodos  

2.1. Acrónimos y colecciones consultadas 

2.1.1. Acrónimos 

Argentina: CFA-OR (Fundación de Historia Natural Félix de Azara, Ciudad Autónoma de 

Buenos Aires), MACN  ���0�X�V�H�R�� �$�U�J�H�Q�W�L�Q�R�� �G�H�� �&�L�H�Q�F�L�D�V�� �1�D�W�X�U�D�O�H�V�� �³�%�H�U�Q�D�U�G�L�Q�R�� �5�L�Y�D�G�D�Y�L�D�´����

Ciudad Autónoma de Buenos Aires), MCNN (Museo Ciencias Naturales Necochea), MLP-

PV (División Paleontología Vertebrados, Museo de La Plata), MLP-O  (Sección Ornitología, 

División Zoología Vertebrados, Museo de La Plata), RNP A (Fundación R. Natalie P. Goodall, 

Museo Acatushún, Ushuaia). 

Resto de América Latina: MNHN  (Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo, 

Uruguay), MUSM (Museo de Historia Natural, Universidad Nacional Mayor San Marcos, 

Lima, Perú), SGO.PV (Sección Paleontología, Museo Natural de Historia Natural de Santiago, 

Chile), MPC y CV_MPC (Museo Paleontológico 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, EEUU), MHNF  

���0�X�V�p�H���G�¶�+�L�V�W�R�L�U�H���1�D�W�X�U�H�O�O�H���G�H���)�U�L�E�R�X�U�J�����6�X�L�]�D������NMNZ  (National Museum of New Zealand, 

Nueva Zelanda), SAM-PQ Division of Cenozoic Palaeontology of the South African Museum, 

Cape Town, Sudáfrica), USNM PAL (Department of Paleobiology, National Museum of 

Natural History, Washington, USA), USNM (Bird Collection, National Museum of Natural 

History, Smithsonian). 

 

2.1.2. Colecciones consultadas 

CFA-OR Fundación de Historia Natural Félix de Azara, Ciudad Autónoma de Buenos 

Aires), MACN  ���0�X�V�H�R�� �$�U�J�H�Q�W�L�Q�R�� �G�H�� �&�L�H�Q�F�L�D�V�� �1�D�W�X�U�D�O�H�V�� �³�%�H�U�Q�D�U�G�L�Q�R�� �5�L�Y�D�G�D�Y�L�D�´���� �&�L�X�G�D�G��

Autónoma de Buenos Aires), MCNN (Museo Ciencias Naturales Necochea), MLP-PV  

(División Paleontología Vertebrados, Museo de La Plata), MLP-O  (Sección Ornitología, 

División Paleozoología, Museo de La Plata), RNP A (Fundación R. Natalie P. Goodall, Museo 

Acatushún, Ushuaia), MNHN  (Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo, Uruguay), 

MUSM (Museo de Historia Natural, Universidad Nacional Mayor San Marcos, Lima, Perú), 
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SGO-PV (Sección Paleontología, Museo Natural de Historia Natural de Santiago, Chile), 

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

 

2.2. Especímenes analizados 

2.2.1 Especímenes actuales 

Se analizaron un total de 41 especies (34 Procellariiformes, 7 no Procellariiformes 

que constituyen el grupo externo), conformando un total de 505 especímenes (475 

Procellariiformes, 30 del grupo externo). De ellos, 350 fueron empleados para el 

relevamiento de los caracteres osteológicos y 155 para el relevamiento de caracteres de la 

ranfoteca (Apéndice 1). En la siguiente tabla puede apreciarse la proporción de géneros y 

especies utilizadas en esta tesis con respecto al total: 

 Totales En esta tesis 

Familias géneros Especies % géneros % especies 

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 Especímenes fósiles 

Se estudiaron un total de 66 especímenes fósiles, la lista completa puede consultarse en 

en el Apéndice 2. Las asignaciones a las familias y especies en dicho apéndice son previas al 

análisis de esta tesis ���S�D�U�D�� �P�D�\�R�U�� �G�H�W�D�O�O�H�� �F�R�Q�V�X�O�W�D�U�� �O�D�� �V�H�F�F�L�y�Q�� �G�H�� �&�D�S�t�W�X�O�R�� ������ �³Los 

Procellariiformes fósiles�´���� 

 

2.3. Terminología osteológica, de ranfoteca y criterios descriptivos 

Osteología. La terminología anatómica 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: Cráneo y Postcráneo y dentro de cada región se especifican las 
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subdivisiones y criterios. La terminología anatómica (la cual está en latín) se escribirá en itálica. 

Se han incluido en los análisis, algunos rasgos osteológicos que generalmente no han recibido 

mucha atención 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 atención que han recibido en la literatura). Para su 

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 número definitivo se tuvieron en cuenta solo los especímenes completos. Para el 

sinsacro, se tomaron como referencia los distintos procesos que conforman una unidad de 

vértebra (e.g., procesos transversos, forámenes laterales). Las proporciones (ejemplo largo total 

pelvis versus largo fémur) fueron realizadas mediante comparación directa de los elementos 

del esqueleto sin el uso de calibre.  

Ranfoteca. En el Capítulo 1 se ha hecho una introducción al tema que pone en contexto el 

estudio realizado aquí. Para la terminología, se han utilizado las modificaciones terminológicas 

de Hieronymus & Witmer (2010) sobre Baumel et al. (1993) y Coues (1866). Sólo se 

considerará la ranfoteca dentro de los caracteres tegumentarios debido a su gran importancia 

taxonómica para el grupo ya que presenta una gran variabilidad de estructuras potencialmente 

útiles en la clasificación de los Procellariiformes. El material utilizado corresponde a pieles de 

estudio y las especies utilizadas son: Aphrodroma brevirostris, Ardenna creatopus, Ardenna 

grisea, Calonectris diomedea, Daption capense, Fulmarus glacialoides, Macronectes 

giganteus, Pachyptila belcheri, Procellaria aequinoctialis, Puffinus assimilis, Puffinus 

puffinus, Pelecanoides magellani, Pelecanoides georgicus, Pelecanoides urinatrix 

(Procellariidae + Pelecanoididae), Diomedea epomophora, Diomedea exulans, Phoebetria 

palpebrata, Thalassarche bulleri, Thalassarche cauta, Thalassarche chrysostoma, 

Thalassarche melanophrys (Diomedeidae), Hydrobates hornbyi, H. leucorhoa (Hydrobatidae), 

Fregetta tropica, Oceanites gracilis, Oceanites oceanicus (Oceanitidae).  

Se realizó también un estudio cuantitativo de los picos, que requirió 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 máximo desde el inicio caudal 

del tubo hasta su fin rostral; alto del pico: alto máximo dorsoventral del pico; alto tubo nasal: 

extensión dorsoventral máxima del/los tubo/s; proporción 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 córnea hasta la punta craneal en vista lateral; largo de la uña mandibular: 
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extensión craneocaudal de la facie ventral de la uña mandibular, en vista lateral; largo del 

pliegue pseudomental: largo del pliegue pseudomental en vista ventral; proporción del pliegue 

pseudomental: largo del pliegue pseudomental/largo de la uña mandibular; proporción de la 

uña mandibular %: largo de la uña mandibular*100/largo de la quijada inferior. El índice 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 están realizadas sólo en Diomedeidae ya que son los únicos 

que poseen esta característica (tabla 1). Aunque las pieles de estudio presentan generalmente 

una deformación post mortem, las placas córneas mantienen su forma y tamaño. Debido a que 

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

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

 

Para la realización del listado de caracteres se consultaron distintos trabajos de 

morfología y filogenia en base a caracteres morfológicos 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 aquí son 

modificaciones de trabajos previos (e.g. Livezey & Zusi 2006), y algunos son completamente 

nuevos. Las modificaciones y creación de caracteres nuevos obedecen a la morfología 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 

que fue necesario���� �(�Q�� �O�D�� �V�H�F�F�L�y�Q�� �������� �³Caracteres analizados�´�� �V�H��brinda un detalle de cada 

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

Se realizó un relevamiento de datos para las especies incluidas y se construyó una 

matriz básica de especies por caracteres empleando el software de licencia libre Mesquite 

(Maddison & Maddison 2018). Sobre un total de 526 caracteres morfológicos, 506 corresponde 

a los osteológicos y 20 a la ranfoteca. Las especies de Procellariiformes actuales incluidas son 

las detalladas en el Apéndice 1 y corresponden únicamente a ejemplares adultos (ver también 

sección 2.2 para números totales de especies). Como grupo externo se incluyeron en el análisis 

a varios Galloanserae, entre ellos los Galliformes (Odontophorus capueira, Crax fasciolata y 

Meleagris gallopavo) y los Anseriformes (Chauna torquata, Coscoroba coscoroba y 

Chloephaga picta). También se realizaron análisis empleando a los Sphenisciformes 

(Spheniscus magellanicus) como grupo externo, ya que es el más empleado en las 

contribuciones previas. Sin embargo, en el análisis final sólo se incluye a los Galloanserae 

debido a que las modificaciones en Sphenisciformes no permitieron la homologación correcta 

de varias �H�V�W�U�X�F�W�X�U�D�V�� ���Y�H�U�� �V�H�F�F�L�y�Q�� �������� �³Análisis Filogenético�´������ �/�R�V�� �S�U�L�P�H�U�R�V�� �D�Q�i�O�L�V�L�V��

filogenéticos corresponden a especies actuales (Capítulo 4), y luego se incorporaron los taxones 

fósiles (Sección 5.1). Los árboles completos del Capítulo 5 pueden consultarse en el Apéndice 

7 u Online para versiones impresas; en el cuerpo de la tesis se muestra el fragmento del árbol 

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

Para el análisis e interpretación de los resultados se realizó un análisis filogenético de 

máxima 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 realizó 

una Búsqueda Tradicional (Traditional Search) con 100 replicantes, 1000 árboles guardados 

por réplica utilizando reconexión de la bisección de árboles (Tree Bisection Reconnection, 

TBR) con colapso de ramas y reemplazo de árboles 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, índice de consistencia (CI) e índice de retención (RI). 

Para el análisis de sinapomorfías de grupo se realizó una optimización y mapeo de 

sinapomorfías. Además, se han calculado los valores correspondientes de soporte Bremer 

absoluto y relativo con 50 árboles subóptimos y Jackknife con 1000 replicantes. Para trabajar 

visualmente con los árboles de TNT se utilizaron los softwares FigTree, Illustrator y 

Photoshop.  
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2.5. Criterios taxonómicos 

Si bien el Código Internacional de Nomenclatura Zoológica (ICZN) regula los 

estándares y guías para el correcto uso del código taxonómico, no es suficiente cuando se 

trabaja con materiales fragmentarios fósiles. Por ello, se han generado abreviaturas calificativas 

de estatus taxonómicos no certeros o provisionales bajo la denominación de Nomenclatura 

abierta (ON, Open Nomenclature). En esta tesis se seguirá a Sigovini et al. (2016) en este 

aspecto (el cual reúne las sugerencias de Matthews (1973) y Bengtson (1988)) con la corrección 

de la sintaxis de affinis y confer de Lucas (1986). 

 

2.6. Medidas  

Las mediciones, en general, se realizaron con un calibre digital absoluto de rango 0-

150 mm, precisión de 0,02 mm y resolución 0,005 mm sobre los materiales y con el software 

ImageJ (Schneider et al. 2012). Para la realización de tablas y cálculos se utilizó Excel 

(Microsoft Corporation 2016).
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Capítulo 3: Los Procellariiformes actuales 

Si bien en este trabajo de tesis no se han realizado análisis cuantitativo, el tamaño 

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 género Macronectes, mientras que otros 

son muy pequeñas como los integrantes de las familias Oceanitidae, Hydrobatidae y los 

Procellariidae del género Pachyptila. Estos aspectos han sido desarrollados con un detalle 

mayor en la Introducción, por lo cual en este capítulo se hará foco en las descripciones 

osteológicas y de la ranfoteca. 

 

3.1. Descripciones osteológicas 

3.1.1 Cráneo 

A grandes rasgos, todos los Procellariiformes comparten características craneales que 

los diferencian de otras Aves, tales como: picos robustos que terminan en gancho, las aperturas 

nasales (i.e., apertura nasi ossea) son medianas, fosas glandulares nasales muy extendidas, pila 

supranasalis prominente, una foramina neurovascularia abundante en la zona del pico, picos 

con muchas fosas en su porción ventral y surcos bien marcados en su porción lateral, la zona 

del oído es abierta, el lagrimal está muy desarrollado, la depressio frontalis es profunda, el 

processus postorbitalis está muy bien extendido con aparición de angulus postocularis, el 

paladar óseo es robusto, presencia de basypterygoides, el cuadrado está bien desarrollado y es 

similar en todas las especies dentro del orden, la lamina parasphenoidalis está marcada, la 

mandíbula es robusta y convexa y termina en gancho con foramina neurovascularia, y la 

ausencia de procesos retroarticulares. Si bien los Procellariiformes poseen un pico que es por 

lo menos del mismo largo de su cráneo (desde la bisagra frontonasal hasta el borde occipital), 

su longitud varía dependiendo de la familia: los que tienen el pico más corto son los 

Hydrobatidae y Oceanitidae, le siguen los Procellariidae más pequeños (e.g., Pelecanoides 

georgicus), luego los Procellariidae más grandes (e.g., Macronectes giganteus) y por último 

los Diomedeidae (figura 3.28).  

Las regiones se organizaron de la siguiente forma: cráneo y mandíbula (figura 3.28-

29).  



    73 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 

Figura 3.28. Gráfico comparativo tomado de Piro y Acosta Hospitaleche (2019) que 
muestra las diferencias entre las familias de Procellariiformes actuales. (a) Siluetas de los 
cráneos mostrando la posición de los 3 landmarks que se utilizaron para analizar la 
proporción del pico/resto del cráneo. La línea de puntos vertical que coincide con el 
landmark 2 muestra el límite pico-resto del cráneo. Escala = 5 mm. (b) Biplot del cráneo 
(sin pico) y largo de los picos (en mm); el valor entre paréntesis es el coeficiente entre estas 
medidas, y cuando se habla de cráneo se hace referencia al resto del cráneo sin contar pico 
(pico de Oo = 15,61; cráneo = 24,18; pico de Pg = 25,51; cráneo = 24,21; pico de Mg = 
93,28; cráneo = 79,78; pico de Tm = 102,13; cráneo = 59,04). (c) Diagrama de los análisis 
de los relative warps mostrando la grilla de deformación. Abreviaturas: Mg, Macronectes 
giganteus (Procellariidae); Oo, Oceanites oceanicus (Oceanitidae); Pg, Pelecanoides 
georgicus (Pelecanoididae); Tm, Thalassarche melanophrys (Diomedeidae). 
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Figura 3.29. Esquemas de cráneos y mandíbulas de Procellariiformes: (A-D) Macronectes 
giganteus y (F-I) Oceanites oceanicus. Cráneos en vistas (A, F) dorsal, (B, H) lateral, (C, 
G) ventral y (D, I) occipital, y (E, J) mandíbulas en vista lateral. Abreviaturas: AC angulus 
caudolateralis, AJ arcus jugalis, AM angulus mandibulae, ANO apertura nasi ossea, AP 
angulus postocularis, APL ala parasphenoidalis, CB crista basilaria transversa, CFP 
crista fossae parabasalis, CN canaliculi neurovasculares, CNTP crista nuchalis 
temporalis, CO condylus occipitalis, COL condylus lateralis, DP depressio frontalis, FGN 
fossa glandularis nasalis, FI fonticulum interorbitalis, FM foramen magnum, FNM 
foramen nervi maxillomandibularis, FNO foramen nervi optici, FOC fonticulum 
orbitocraneal, FON foramen orbitonasal, FP fossa parabasalis, FRM fenestra cranialis 
mandibulae, FS fossa subcondylaris, FT fossa temporalis, FVOE foramen veni occipitalis 
externae, LP lamina paraspohenoidalis, MP processus medialis parasphenoidalis, MS 
margo supraorbitalis, OCOE ostium canalis ophthalmici externi, OL os lacrimale, OPA os 
palatinum, OQ os quadratum, PB processus basipterygoideus, PC prominentia 
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cerebellaris, PCA pars caudalis, PCO processus coronoideus, PCP pars choanalis palatini, 
PFN bisagra frontonasal sobre processus frontalis nasalis, PI pars intermedia, PML 
processus maxillaris, PMP processus maxillaris premaxillaris, POL processus orbitalis del 
os lacrimale, POP corpus ossis premaxillaris, POQ processus orbitalis del quadratum, 
POT processus oticus, PP processus postorbitalis, PPO processus paroccipitalis, PS 
processus supraorbitalis, PSN pila supranasalis, PSY pars symphysialis, PT os 
pterygoideum, RM rostrum maxillare, SQ os squamosum, SV sulcus veni occipitalis 
externus, TAC tuba auditiva communis, V vómer. 

 

Cráneo 

En general, la región occipital, que incluye los huesos occipitales, tiene una forma más 

rectangular y aplanada en Diomedeidae, circular en Hydrobatidae y Oceanitidae, cuadrangular 

en Pelecanoididae y cuadrangular en Procellariidae. Cerca del occipucio, el os supraoccipitale 

presenta una prominentia cerebellaris bien desarrollada y redondeada, que se extiende 

caudalmente más allá del nivel del foramen magnum y del condylus occipitalis. Esta 

prominentia cerebellaris puede estar más marcada en algunos ejemplares de Procellariidae, 

pero siempre es redondeada y nunca llega a ser una cresta (figura 3.29B, D). El foramen 

magnum es circular en la mayoría de los Procellariiformes, pero en Hydrobatidae y Oceanitidae 

es más ovalado y ancho (figura 3.29G). El condylus occipitalis tiene un diámetro menor que el 

del foramen magnum en todos los Procellariiformes, y en la mayoría presenta una incisura 

mediana condyli, lo que le brinda un aspecto convexo en la superficie ventral y casi recto en la 

dorsal. En Hydrobatidae y Oceanitidae el condylus occipitalis está desplazado más 

ventrocranealmente que en el resto de los Procellariiformes, condición también observada en 

pichones de este orden (ver Piro y Acosta Hospitaleche 2019). La fossa subcondylaris está en 

todos los Procellariiformes bien desarrollada, en Hydrobatidae y Oceanitidae es algo menos 

profunda, y tiene un tamaño igual o subigual al condylus occipitalis (figura 3.29C, G). 

La crista nuchalis transversa está presente en todos menos Oceanitidae e Hydrobatidae 

(figura 3.29A, B, H). Entre la crista nuchalis transversa y la crista nuchalis temporalis se 

forma la fossa temporalis en todos los Diomedeidae, que adquiere un desarrollo variable en 

Procellariidae y Pelecanoididae. Las dos fossae temporales, cuando bien desarrolladas, se 

aproximan entre sí en la línea media en Procellariidae y Pelecanoididae, mientras que en 

Diomedeidae están bien alejadas (dejando entre ambas una cresta más ancha). 

La fossa parabasalis es muy superficial en todos los Procellariiformes, pero cuenta con 

las salidas de varios nervios y arterias. Cerca y dorsal al foramen magnum, en el os 
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supraoccipitale, se encuentra en todos los Procellariiformes el sulcus veni occipitalis externus 

bien marcado (en el cual desemboca el foramen veni occipitalis externae, figura 3.29D). 

Ventralmente pueden distinguirse varios forámenes a cada lado que corresponden a salidas de 

nervios (el de mayor calibre y más lateral es el foramen n. vagi, le sigue el foramen n. 

glossopharyngealis, y de menor calibre y entre cuatro a cinco mediales que corresponden a los 

de la foramina nervi hypoglossi (figura 3.29C, D, G), cuyo número varía dependiendo de la 

especie (ver Mayr 2018), y circulatorios como el ostium canalis ophthalmici externi y el ostium 

canalis carotici que presentan mayor calibre y una posición ventrolateral. 

Los processi paroccipitales están bien desarrollados y se proyectan ventralmente en 

todos los Procellariiformes, excepto en Oceanitidae e Hydrobatidae. Su extensión ventral 

versus la extensión rostral del os squamosum varía dentro del grupo. La terminalis processi del 

processus paroccipitalis puede proyectarse rostral o rostrolateralmente dependiendo de la 

especie (figura 3.29B, D, F, H). 

La ossa otica es una estructura compleja, que en los Procellariiformes se presenta 

compuesta por una fenestra cochleae ventral, fenestra vestibuli dorsal y un foramen 

pneumaticum caudale caudal. La pila otica forma una pared dorsal ancha separada de la cotyla 

quadratica otici. La cotyla quadratica otici se continúa en la cotyla quadratica squamosi, que 

puede estar interrumpida por una cresta o un espacio dependiendo de la especie. El recessus 

tympanicus dorsalis es ventral al os squamosum y es mayor que las fenestra cochleae, fenestra 

vestibuli y foramen pneumaticum caudale juntas. La apertura del foramen nervi 

maxillomandibularis es prominente y de forma variable dentro del orden, presenta forma 

circular, ovalada, en �³�/�´����o en �³���´�����G�H�S�H�Q�G�L�H�Q�G�R���G�H���O�D���H�V�S�H�F�L�H (figura 3.29B, H). Ventralmente 

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

En la región fronto-orbital podemos encontrar una pared ósea bastante robusta que 

presenta una serie de forámenes asociados con los órganos ópticos y nasales. El fonticulum 

interorbitalis es el foramen ventrocraneal más grande (figura 3.29B, H). Dorsalmente se 

encuentra el fonticulum orbitocranealis que es de forma variable a nivel intraespecífico, y 

posee un ancho similar al fonticulum interorbitalis. La separación entre los dos depende de la 

especie, pero en la mayoría los separa una fina pared. Caudal al fonticulum interorbitalis está 

el foramen nervi optici, también variable en número intraespecíficamente. El foramen nervi 

ophthalmici está rodeado por forámenes pequeños y por el foramen nervi maxillomandibularis. 

El foramen nervi olfactorii puede estar fusionado a otros forámenes o ser muy pequeño y caudal 
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al foramen orbitonasal. El foramen orbitonasal puede presentarse como simple o subdividido 

(pero no como un foramen orbitonasal lateral y foramen orbitonasal medial ya que la división 

es ventrodorsal), y su tamaño puede ser mayor o menor lo que a su vez condiciona el tamaño 

del os ectethmoidale. El sulcus nervi olfactorii está ausente. El septum nasale osseum no está 

muy desarrollado en este grupo y presenta una condición asinostótica con el palatus maxillaris. 

La lamina parasphenoidalis se encuentra bien delimitada en todos los 

Procellariiformes, si bien en algunos casos (e.g., Diomedeidae y Procellariidae de gran y 

mediano tamaño) está más marcada que en otros (e.g., Hydrobatidae, Oceanitidae y 

Procellariidae de pequeño tamaño) a través de crestas o expansiones (figura 3.29C, G). Su 

posición ventrodorsal con respecto al rostrum parasphenoidale es más ventral en todos los 

Procellariiformes, pero con respecto al condylus occipitalis puede estar al mismo nivel o más 

ventral. La forma que adopta es ovalada o alargado en sentido latero-medial en Diomedeidae, 

y triangular equilátera o sub-equilátera en el resto, con algunas excepciones (e.g., Daption 

capense). En la mayoría de las especies, rostralmente aparece una extensión aguzada. El 

recessus tympanicus rostralis siempre queda abierto, nunca cubierto por extensiones de la 

lamina parasphenoidalis ni formando un annulus tympanicus. El processus lateralis 

parasphenoidalis siempre está formando un ala parasphenoidalis reducida al margen. El 

processus medialis parasphenoidalis está bien desarrollado en Diomedeidae pero en el resto 

tiene un desarrollo variable y en algunos pocos casos (e.g., P. puffinus) se llega a formar 

también una crista basilaris transversa. La forma que puede adoptar el processus medialis 

parasphenoidalis es variable: un tubérculo, un proceso donde caudalmente es más desarrollado 

o en forma de crestas que apuntan medialmente. La tuba auditiva communis está parcialmente 

abierta y en parte cubierta por la lamina parasphenoidalis.  

Las fossae glandulae nasales están bien desarrolladas en la ossa frontalia en todos los 

Procellariiformes, pero presentan variadas morfologías (figura 3.29A-B, F, H). Están rodeadas 

por el processus postorbitalis y angulus postocularis, los hamuli y superficies irregulares del 

margo supraorbitalis. Donde obtienen un mayor desarrollo es en Diomedeidae, le siguen 

Procellariidae y Pelecanoididae y por último más simplificado en Hydrobatidae y Oceanitidae. 

Además, la separación entre ambas fosas (con posible formación de crestas) y la extensión 

mediolateral de cada fosa en vista dorsal también varía entre las especies. La separación entra 

las fosas puede ser del mismo ancho de la fosa, mayor, o menor, hasta apenas constituyendo 

una cresta. El processus postorbitalis y el angulus postocularis (rostral al anterior) están bien 
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desarrollados en todos los Procellariiformes, pero el segundo se extiende hacia delante 

formando una �³espina�  ́en los Diomedeidae.  

La depressio frontalis está bien desarrollada en la bisagra frontonasal en todos los 

Procellariiformes, pero su profundidad puede variar (figura 3.29A-B, F). El os lacrimale está 

siempre bien desarrollado y presenta una gran neumaticidad a través de forámenes y recesos 

en los Procellariiformes, pero su morfología varía 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 

mayoría de los Procellariidae y todos los Pelecanoididae, Oceanitidae e Hydrobatidae (figura 

3.29H), y es un triángulo isósceles con la punta apuntando rostralmente en algunas especies de 

Procellariidae. Puede estar completamente fusionado a la ossa frontali o presentar suturas entre 

ambos huesos. También puede estar completamente fusionado al os mesethmoidale en su 

porción más mediocaudal y al os ectethmoidale en su porción caudal. El processus orbitalis y 

el supraorbitalis del lacrimale están bien desarrollados, el primero suele contactar al arcus 

jugalis. El arcus jugalis es generalmente recto o algo recurvado, puede o no estar fusionado a 

los huesos maxilares y presenta un tuberculum lacrimale extendido dorsalmente. 

La apertura nasi ossea es amplia pero los ossa nasales y maxillares son robustos con 

respecto a otras aves, generando una pila supranasalis muy prominente (figura 3.29B, H), 

donde en la mayoría de los Procellariidae adopta una forma cuadrada. Rostralmente, queda 

formada una muesca y el premaxilar forma un gancho robusto. En los laterales de los processi 

maxilares premaxillares, corpus ossis premaxillaris y apex rostri hay una gran concentración 

de foramina neurovascularia. El sulcus nasi es rostral a la apertura nasalis ossea en todos los 

Procellariiformes. Caudalmente al apex rostri el rostrum maxillare se ensancha lateralmente 

de manera considerable en Daption capense y en Pelecanoides. El apex rostri forma un gancho 

muy pronunciado en todos los Procellariiformes. El arcus jugalis está fusionado a la maxila 

sólo en los Diomedeidae. 

El os palatum es tetrarradiado y está constituido por el os pterygoideum y os palatinum 

en todos los Procellariiformes (figura 3.29C, G). Los processi basipterygoidei tienen 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 está extendido 
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craneolateralmente y llega a contactar al os pterygoideum. El os pterygoideum en vista ventral 

tiene un largo total cercano al largo total en vista ventral del cuadrado en todos los 

Procellariiformes. El os palatinum presenta un pars choanalis palatini muy desarrollado y 

extendido dorsalmente, siendo muy robusto en Diomedeidae, un poco menos en Procellariidae 

y Pelecanoididae y más grácil en Hydrobatidae y Oceanitidae. A la altura del processus 

basipterygoideum, el os palatinum se angosta, pero la proporción del ancho mediolateral puede 

ser: angosto (cuando el ancho al nivel de articulación palatinum-pterygoideum es 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 articulación palatinum-

pterygoideum (cuando es más de la mitad del ancho de los palatinos en la zona donde se 

ensancha) como en Diomedeidae. El vómer está desarrollado como una estructura impar y 

fusionado al os nasale en todos los Procellariiformes, pero en algunos Procellariidae tiene una 

forma alargada y ovalada en sentido rostrocaudal, mientras que en el resto es una fina lámina. 

Además, el os palatinum está fusionado con los processi maxillopalatini, el vómer y el rostrum 

maxillare en todos los Procellariiformes. Cranealmente, el rostrum maxillare del os 

premaxillare puede presentar un surco, una fosa simple grande o una fosa con múltiples recesos 

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

 

Cuadrado 

El os quadratum es un hueso poco variable dentro del orden y presenta longitudes 

subiguales entre sus altos y anchos máximos en todos los Procellariiformes (figura 3.29C, H). 

El processus orbitalis se extiende dorsocranealmente con respecto al processus mandibularis 

y presenta una terminación rostral triangular similar en todos. El lado medial del processus 

orbitalis presenta una fosa profunda solamente en Macronectes giganteus, con foramina 

pneumatica asociada a la crista tympanica en Diomedeidae, Oceanitidae, Hydrobatidae y la 

mayoría de los Procellariidae, que está ausente en Pelecanoididae. La facies tympanica está 

formada por un hueso más delgado en todo el orden. La extensión del processus orbitalis versus 

processus oticus quadrati es similar, pero la extensión del processus oticus quadrati es mayor 

en algunas especies. El condylus medialis es el que se proyecta más ventral de todos los 

cóndilos, es alargado mediolateralmente y está dividido por un surco lateroventral que le da 

forma de polea en todos los Procellariiformes. 
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Mandíbula 

La pars symphysialis de la ossa mandibula posee una leve constricción lateral, 

quedando una concavidad suave, en Diomedeidae, Hydrobatidae, Oceanitidae, Pelecanoididae 

y la mayoría de Procellariidae (figura 3.29E, J), la constricción es mayor y se expande 

lateralmente a la altura del inicio de la uña mandibular en algunos Procellariidae como M. 

giganteus, o puede no presentar expansiones laterales como en algunos Procellariidae como 

Puffinus assimilis. En los laterales de la pars symphysialis hay foramina neurovascularia 

densos que corresponden a la foveae corpusculorum nervosum para el pasaje de la queratina 

de la ranfoteca (ver Warham 1996). 

La pars intermedia del ramus mandibulae presenta forámenes laterales 

longitudinalmente alineados en Peleanoididae y en la mayoría de Procellariidae. Esta foramina 

forma canaliculi neurovasculares en la parte más caudal de la pars intermedia. En la facies 

media, un surco alargado longitudinalmente está presente en Diomedeidae, Pelecanoididae y 

en la mayoría de Procellariidae. 

En la pars caudalis, la fossa aditus canalis mandibulae es grande en todos los 

Procellariiformes. Lateral y debajo del processus coronoideus, hay una fenestra mandibular 

caudal muy desarrollada en todos los Procellariiformes excepto en Hydrobatidae y Oceanitidae, 

y en la mayoría de los casos también aparece una fosa extra más rostral. En la facies articulares, 

la cotyla medialis está bien delimitada, lateral y medialmente, quedando una fossa o surco 

marcado en todos los Diomedeidae y en la mayoría de los taxones restantes. En los demás 

casos, está delimitada lateralmente por un tubérculo, pobremente desarrollado en la zona 

medial donde es más plana. La cotyla lateralis y cotyla caudalis están bien diferenciadas, la 

cotyla caudalis es las más desarrollada en la mayoría de los Procellariiformes. El processus 

medialis presenta una gran apertura neumática en la mayoría de las especies. El processus 

retroarticularis está ausente en todos los Procellariiformes.  
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3.1.2. Postcráneo 

Vértebras, sinsacro y pigostilo 

El número de vértebras de cada región no es constante. Presentan un atlas completo sin 

perforación dorsal. En la mayoría de las especies es más ancho que alto, con processus 

articularis caudalis bien desarrollados en sentido caudal, un processus ventralis corporis 

desarrollado y de morfología variable, un tubérculo impar central en los Diomedeidae y sin 

processus spinosus. El axis no está perforado ni presenta prezygapophyses bien desarrolladas 

en la mayoría de las especies, no presenta processus transversus, el processus spinosus está 

bien desarrollado y los torus dorsalis de los postzygapophyses se expanden caudalmente.  

El número de vértebras cervicales varía entre catorce a dieciséis, de las cuales dos o 

tres son cérvico-torácicas o también llamadas transicionales (i.e., aquellas que poseen costilla 

que no llega a articular con el esternón). Las primeras vértebras cervicales (sobre todo la 

tercera) suelen presentar aponeurosis óseas, que se expanden formando un puente óseo o arcus 

interzygapophysialis entre el processus transversus y el processus articularis caudalis (ausente 

en algunos Procellariidae como Puffinus assimilis, Pachyptila belcheri, Pelecanoides 

georgicus, Fulmarus glacialoides y Oceanitidae como Fregetta tropica). Todas las vértebras 

cervicales presentan processus ventralis corporis, torus dorsalis en las zygapophysis caudalis 

bien desarrollados, facies articularis de las poszygapophyses unifacetadas y processus carotici 

anquilosados formando un canal abierto que se va haciendo más cerrado hacia las vértebras 

más caudales. El processus spinosus es variable en forma, se hace bajo formando una crista 

transversalis obliqua que se bifurca caudalmente en las vértebras del medio, excepto en 

Macronectes giganteus. 

Las torácicas libres (es decir, aquellas que no están fusionadas al synsacrum) suelen 

variar de cinco a siete, aunque son ocho en Pe. georgicus. Tanto las cervicales como torácicas 

son heterocélicas y presentan fosas laterales en el cuerpo vertebral. Presentan un processus 

spinosus más desarrollado en sentido craneocaudal que dorsoventral, excepto en Pe. magellani 

donde la relación es inversa. Las aponeurosis óseas contactan de manera caudal y craneal con 

las vértebras vecinas y con el synsacrum. formando un arcus interzygapophysialis. Además, 

las torácicas presentan fovea costalis (parapophyses) para la inserción de las costillas (excepto 

en Daption capense), una articulación adicional en forma de abrazadera (sin nombre) entre los 

cuerpos vertebrales y proyectada lateralmente desde la faceta articular anterior, processus 
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transversus vertebrae dirigido laterocaudalmente, poszygapophyses extendidas más 

caudalmente que el cuerpo vertebral, foramina cranialis y caudalis adyacentes a los márgenes 

del processus transversus (ausentes en Pa. belcheri, Pelecanoides spp., Oceanitidae, y solo el 

caudal en Halobaena caerulea). El processus ventralis está ausente en Diomedeidae pero 

presente en el resto de las familias; en Pelecanoides spp. adquiere una extensión mucho mayor. 

El notarium está ausente en todos los Procellariiformes. 

El synsacrum posee forámenes laterales y los procesos transversales de las vértebras 

fusionados entre sí. En Diomedeidae, Ma. giganteus y Ar. grisea, estos procesos se fusionan a 

la pelvis mediante los siguientes puntos: cranealmente a las alae preacetabulares iliorum, en 

su parte media a las alae postacetabulares iliorum y caudalmente a las alae ischii. No está 

fusionado en el resto de los taxones. En la lámina ósea dorsal, la facies dorsalis synsacri une 

los processus tranversus de las vértebras postacetabulares del synsacrum, unión que se pierde 

de manera progresiva hacia el extremo caudal. La crista spinosa synsacri está bien desarrollada 

y es cuadrada cranealmente. Su altura disminuye caudalmente, excepto en M. giganteus. El 

número de vértebras fusionadas es de diez en Hydrobatidae y Oceanitidae, trece en 

Diomedeidae, y diez a catorce en Procellariidae (diez en Pe. georgicus, once en Pa. belcheri, 

Ha. caerulea y Pagodroma nivea, trece Ma. giganteus y Fulmarus glacialoides, catorce en 

Ardenna gravis). Está conformado por una o dos torácicas (una en Oceanitidae e 

Hydrobatidae), cuatro a cinco lumbares (tres en Fr. tropica) representadas por las 

preacetabulares no torácicas), una acetabular, y de cuatro a cinco caudales (stabiles). 

 Las vértebras caudales libres se presentan en número variable, tres en Oceanitidae, y 

tres a nueve en el resto de las familias. Son de tipo anfiplana (excepto M. giganteus, donde es 

procélica), poseen processi transversi dirigidos ventralmente y pueden presentar processus 

ventralis (como en O. oceanicus, Pa. nivea, Da. capense, Ar. grisea, Ar, gravis, M. giganteus, 

y Pt. incerta). El pigostilo es aplanado y que presenta un foramen intervertebral lateral, excepto 

en Pu. puffinus, mientras que el resto de las caudales no presenta forámenes.  
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3.2.2. Cintura escapular 

Fúrcula 

Puede presentar forma de U o de V, generalmente es más alto que ancho. Es abierta 

como un semicírculo en Diomedeidae y M. giganteus; en V en la mayoría de Procellariidae, en 

U en Oceanitidae, Hydrobatidae, Pelecanoididae y algunos Procellariidae. La sínfisis puede ser 

unilobada o bilobada dependiendo de la especie, aunque en Diomedeidae sólo aparece del 

segundo tipo. La symphysis furculae, en vista craneal, puede tener una extensión ventral o no, 

la apophysis furculae muy extendida sucede en unas pocas especies de P. puffinus. 

 

Escápula 

Es un hueso que varía poco dentro del orden: es alargado y la diáfisis tiene una sección 

subcircular. El segmento más caudal es plano y ancho, en forma de paleta corta. El acromion 

no se extiende mucho más allá de borde craneal. Generalmente hay una o dos tuberosidades en 

la cara lateral. 

 

Coracoides 

Varía en cuanto a su robustez y proporción. En Diomedeidae son anchos y cortos, 

mientras que en el resto de las familias son más estilizados. Presenta una curvatura moderada 

del extremo craneal del processus acrocoracoideus (con respecto al eje más largo del 

coracoideum). La facies articularis scapularis suele ser bien cóncava y presenta un reborde 

elevado en Diomedeidae, mientras que en el resto es menos marcada o plana. La facies 

articularis humeralis es dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente alargada en la 

mayoría del orden. El processus procoracoideus está moderadamente expandido y se inclina 

lateralmente (puede verse ventralmente como una pequeña proyección), o bien expandido 

cuando el terminus proprius se extiende medial y/o dorsalmente. En algunos casos se curva 

mediodorsalmente alrededor del margo medialis corporis. La extremitas sternalis coracoidei 

(i.e., punta del processus lateralis al angulus medialis) mide más de la mitad de la longitud 

total del coracoides (i.e., facies articularis sternalis a extremitas omalis coracoidei) y puede 

alcanzar una longitud equivalente. El foramen nervi supracoracoidei está siempre presente. El 
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processus lateralis es muy alargado en la mayoría de los casos, principalmente en 

Diomedeidae, con el borde lateral recto, cóncavo, sigmoide o convexo. Los Diomedeidae 

presentan una fosa dorsal profunda en la extremitas sternalis coracoidei, que está ausente en el 

resto de las especies a excepción de Pa. belcheri. Pueden presentar uno o dos labra, 

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

 

Esternón y costillas  

Todos los Procellariiformes presentan seis costillas verdaderas, y dos o tres no 

verdaderas (que no llegan al esternón), excepto los Hydrobatidae que posee un total de siete. 

Los desarrollos del capitulum y del tuberculum de las costillas varía dependiendo de la costilla 

que se observa, ya que caudalmente se van aplanando, mientras que cranealmente están 

separadas por una concavidad. El tuberculum siempre el más desarrollado. La costa vertebralis 

de la vértebra más caudal es similar en longitud a costa sternalis. Los processus uncinatus son 

alargados y estrechos en todos los especímenes observados.  

El esternón es rectangular, es decir, es más largo en sentido craneocaudal que 

mediolateral en todos los Procellariiformes, excepto en D. exulans, T. melanophris y Fregetta 

tropica donde es más ancho que largo. La carina sterni se extiende caudalmente o cerca del 

extremo caudal del sternum. En la cara dorsal, puede presentar neumaticidad en forma de 

forámenes y recesos, en algunos Procellariidae y Diomedeidae se desarrolla una fosa en la parte 

más craneal. En Diomedeidae, M. giganteus y A. gravis se observan numerosos forámenes 

neumáticos a lo largo de la línea media y los márgenes laterales. En algunas pocas especies de 

Procellariidae se desarrollan pocos forámenes craneales y algunos laterales. El grado de 

neumaticidad de las incisurae intercostales es alto únicamente en Diomedeidae. Suelen 

presentar entre cinco a siete facetas costales en el sternum, pero en la mayoría es seis. No suelen 

presentar neumaticidad del surco del coracoides y labrum internum sternae. En el rostrum 

sterni, la spina externa rostri, se extiende más allá el margen craneal. El desarrollo mediolateral 

del extremo craneodorsal de la spina externa rostri es variable: triangular, expandida y robusta 

en Diomedeidae y varios Procellariidae, fuertemente cóncava en algunos Procellariidae, 

comprimida lateromedialmente y con la espina externa proyectada dorsalmente en 

Hydrobatidae y algunos Procellariidae y Pelecanoididae, grácil y proyectada rostralmente en 

Oceanitidae y algunos Pelecanoididae; o reducida a una cresta delgada en Pe. georgicus. 
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Caudalmente, el esternón presenta cuatro incisiones en la mayoría 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 está expandido 

caudalmente en Diomedeidae y en varias especies de las demás familias, es bilobado con un 

pequeño surco en algunas especies de Procellariidae, o casi recto en Oceanitidae, Hydrobatidae, 

algunos Procellariidae y Pelecanoididae. La trabecula intermedia e incisura caudolateralis 

están ausentes en Oceanitidae e Hydrobatidae, su presencia es variable en Diomedeidae y están 

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

 

3.2.3. Miembro anterior 

Húmero 

Su longitud es más del doble de la del fémur y la diáfisis es comprimida 

creaneocaudalmente con una sección sub-elíptica en todos los Procellariiformes (figura 3.30). 

El hueso sesamoideo asociado al húmero está presente en los Diomedeidae. El tuberculum 

dorsale está muy desarrollado en todas sus vistas y queda separado del caput humeri por una 

concavidad en los Diomedeidae y gran parte de los Procellariidae. En el resto de los 

Procellariidae, Pelecanoididae, Hydrobatidae y Oceanitidae, está menos desarrollado y se 

continúa con el caput humeri. La crista deltopectoralis es dorsalmente prominente y expandida 

en forma subtriangular en todos los Procellariiformes, excepto en Pe. georgicus, y en 

Hydrobatidae, donde es más redondeada. La impressio m. coracobrachialis cranialis está 

localizada más distalmente, con el extremo distal más rugoso y con un borde distal en anillo, 

elevado anterior y distalmente como una tuberosidad. El sulcus lig. transversus está ausente en 

la mayoría de los Diomedeidae. Es profundo y poco expandido en las demás especies. La cresta 

de la fossa pneumotricipitalis nunca presenta forámenes.  
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Figura 3.30. Esquemas del 
húmero mostrando las distintas 
estructuras que pueden aparecer 
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 dorsalis, EV 
epicondylus ventralis, F fosa 
que se extiende de la IC y de la 
FO, FMB fossa musculi 
brachialis, FO fossa olecrani, 
FP fossa pneumotricipitalis, IC 
incisura capitis, ICO impressio 
coracobrachialis, INI incisura 
intercondylaris, PF processus 
flexorius, PSD processus 
supracondylaris dorsalis, SLT 
sulcus ligamentum transversus, 
SST sulcus scapulotricipitalis, 
TD tuberculum dorsale, TPS 
tuberculum m. pectoralis 
superficialis, TSV tuberculum 
supracondylare ventrale, TV 
tuberculum ventrale. 

El tuberculum ventrale (figura 3.30B), está bien desarrollado y se extiende caudalmente 

sobrepasando caudalmente a la cabeza del húmero en la mayoría de los Procellariiformes, 

excepto en algunos Procellariidae. La porción más distal de la incisura capitis es continua en 

todos los Procellariiformes, excepto en Hydrobatidae y Oceanitidae. La fossa 

pneumotricipitalis es profunda y está bien desarrollada en todos los Procellariiformes menos 

en Diomedeidae que es superficial (figura 3.30C) y ocupa aproximadamente la mitad de la 

cabeza del húmero en Hydrobatidae y Oceanitidae. Se forma una segunda fosa dorsal en 

algunos Procellariidae, que es más más profunda en Oceanitidae e Hydrobatidae. La fossa 

pneumotricipitalis presenta neumaticidad en la mayoría de los Procellariiformes. 

El processus supracondylaris dorsalis está fuertemente desarrollado, formando un 

proceso bien definido y dorsalmente expandido, excepto en Pe. garnotii, Pe. georgicus y O. 

oceanicus donde está pobremente desarrollado formando un tubérculo bajo. En los casos en los 

que está presente, posee por lo general, un contorno dorsal cuadrangular. El epicondylus 
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ventralis está presente en todos los Procellariiformes excepto en la mayoría de los 

Pelecanoididae. El sulcus musculi scapulotricipitis no es distinguible del sulcus musculi 

humerotricipitis. Las crestas entre estos surcos tienen el mismo desarrollo en Diomedeidae y 

algunos Procellariidae, pero en los restantes Procellariiformes está más marcada la cresta más 

ventral. El condylus dorsalis es alargado en sentido proximodistal mientras que el condylus 

ventralis es alargado en sentido ventrolateral, excepto Pe. garnotii. El condylus dorsalis es 

hamulado en su segmento proximal y se proyecta ventralmente en todos los Procellariiformes 

excepto Pe. garnotii y Hydrobates leucorhous. Salvo pocas excepciones, la fossa m. brachialis 

craneal se orienta proximodistalmente. La fossa musculi brachialis suele estar bien 

desarrollada en la mayoría de los Procellariiformes, pero está ausente en la mayoría de los 

Diomedeidae. La fossa olecrani es superficial en Diomedeidae (figura 3.30D) y está bien 

desarrollada en las demás especies. 

 

Ulna y Radio 

La ulna es un hueso alargado proximodistalmente, recto y de sección subcircular en 

todos los Procellariiformes. Las papillae remigales caudales dorsales de la ulna suelen estar 

presentes, pero no son muy prominentes en todos los Procellariiformes menos en Oceanitidae 

donde aparecen como tuberosidades más notables. El lado craneal de la impressio brachialis 

es cóncava, con una crista brachialis elevada en Diomedeidae, Hydrobatidae y en la mayoría 

de las demás especies. La incisura radialis está bien marcada en todo el orden menos en O. 

oceanicus. El sulcus tendineus está muy excavado en todo el orden. El tuberculum cristae en 

el borde caudal de la crista intercotylaris se desarrolla en forma de cresta redondeada, excepto 

en Pe. georgicus donde es puntiagudo. La impressio ligamenti collateralis ventralis es alargada 

en dirección proximodistal y paralela al eje mayor de la ulna en Diomedeidae, esférica a 

ovalada en Hydrobatidae y algunos Procellariidae, o alargada en dirección proximodistal y 

oblicua en Oceanitidae, Pelecanoididae y el resto de los Procellariidae. El tuberculum carpale 

posee el reborde proximal inclinado y el ventrodistal relativamente recto, típicamente en ángulo 

recto o agudo con respecto al eje axial de la ulna. El sulcus intercondylaris y el condylus 

ventralis están bien definidos en todo el orden. En la trochlea carpalis, el condylus dorsalis 

ulnae presenta un labrum condyli dorsalis que forma una cresta en forma de medialuna, que 

en la mayoría de los Procellariiformes se extiende distalmente más allá del cóndilo. El condylus 

dorsalis está extendido más distalmente que el condylus ventralis. La incisura tendinous 
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distalis está siempre muy desarrollada y presenta un tubérculo hamulado asociado. La 

depressio radialis sólo está pronunciada en Pe. garnotii. El extremo proximal de la ulna está 

modificado de manera tal que la crista intercotylaris y las cotylae están expandidas 

ventralmente de manera equivalente formando tres proyecciones. El radio se aloja en la fosa 

que se forma debajo de ellas en Pelecanoididae.  

El radio es alargado y de sección circular. El tuberculum bicipitale radii suele estar 

presente y adquiere un desarrollo variable. El tuberculum aponeurosis ventralis tiene forma de 

clavija, prominente y extendida caudalmente en la mayoría de las especies, pero también puede 

presentarse como un tubérculo relativamente robusto, localizado distalmente, o como una 

cresta alargada proximodistalmente. 

 

Carpometacarpo y falanges 

La proporción de ancho versus largo es bastante constante dentro del orden excepto en 

los Diomedeidae, que presentan carpometacarpos más largos. Los Hydrobatidae y Oceanitidae 

son los que poseen carpometacarpos más cortos. El processus intermetacarpalis está ausente 

en todos los casos. Hay un spatium intermetacarpale amplio entre el os metacarapale II 

(majus) y III (minus) y ambos presentan la misma extensión distal en todos los 

Procellariiformes. El os metacarpale minus es recto sin un arqueamiento evidente, por lo que 

el II y III son paralelos en todos los Procellariiformes menos en los Hydrobatidae, Oceanitidae 

y P. garnotii donde presenta un arqueamiento leve. El sulcus tendineus está bien marcado y 

corre proximodistalmente en la superficie dorsal del os metacarpale II en todos los 

Diomedeidae, Oceanitidae, y la mayoría de los Procellariidae y Pelecanoididae, pero está 

limitado a la mitad distal del os metacarpale II en Hydrobatidae, algunos Procellariidae y 

Pelecanoididae. El processus extensorius está más desarrollado y es de mayor tamaño que el 

processus alularis, excepto en Hydrobatidae, donde el desarrollo es similar. El processus 

extensorius es 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. Entre el processus extensorius y el 

processus alularis hay una curva marcada en todos los Procellariiformes. La forma y posición 

de la fossa supratrochlearis es muy variable dentro del orden e inclusive dentro de las familias: 

desde indistinguible hasta poco o muy profunda. El extremo caudal de la rima ventralis 
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trochlearis está desplazado más caudalmente que la rima dorsalis trochlearis en todos los 

Procellariiformes. Dorsalmente, la rima dorsalis trochlearis está rodeada por una cresta 

irregular que caudalmente forma una muesca y un tubérculo en todos los Procellariiformes. En 

la rima ventralis trochlearis puede formarse también una muesca y un tubérculo, caracteres 

altamente variables a excepción de lo que ocurre en los Diomedeidae, donde ambas estructuras 

están ausentes. La fossa infratrochlearis está delimitada cranealmente por una cresta, en la que 

suele hallarse el processus pisiformis. La fovea carpalis caudalis es superficial en los 

Diomedeidae, algunos Procellariidae, Oceanitidae y Pelecanoididae, y es marcada y ovalada 

en el resto. El processus pisiformis está 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 proyección ventral. Salvo algunas excepciones, la fovea carpalis 

cranialis está muy poco desarrollada. En vista distal, entre el os metacarpale II y III , se 

extiende el sulcus interosseus a lo largo de la symphysis metacarpalis distalis. Los rebordes de 

este surco son elevados en todos los Procellariiformes. 

En cuanto a las falanges de la mano, hay una phalanges digiti I (alularis, primus) que 

presenta un ancho similar al del os carpometacarpale II, dos phalanges digiti II (majus, 

secundus), y una phalanges digiti minus (III , tertius) en todos los Procellariiformes. No se 

observa neumaticidad en las falanges. La phalanx proximalis digiti II es dorsoventralmente 

comprimida, pero retiene la pila cranialis más robusta que el resto del hueso en todos los 

Procellariiformes. La phalanx proximalis digiti II presenta en la facies articularis metacarpalis 

una bilobación dorsoventral (en vista proximal) definida por crestas y depresiones, 

comprendiendo la cotyla ventralis y el tuberculum dorsalis tendinis (sensu Livezey & Zusi 

2006) en casi todos los Procellariiformes. El processus internus indici (sensu Smith 2010) se 

desarrolla en forma de tubérculo caudodistal alargado y se proyecta en forma de quilla en todos 

los Procellariiformes. El margen caudal de la parte distal de la falange II-1 pasa de convexo a 

cóncavo antes de llegar al processus internus indicis. Hay una tuberosidad en el borde caudal 

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

Pelvis 

La pelvis está completamente fusionada al sinsacro en las especies de gran tamaño 

como Diomedeidae y M. giganteus, o articulada al sinsacro en el resto de las especies. La 

concavitas infracristalis (sensu Smith 2010) es moderada en todos los Procellariiformes. El 

vertex craniolateralis ilii es caudodorsal con respecto al antitrochanter en todos los 

Procellariiformes. El foramen ilioischiadicum puede extenderse entre un medio y un tercio de 

la concavitas infracristalis en 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 ventral, la fossa renalis se divide 

en un pars ischiadica craneal y un pars pudenda caudal en Diomedeidae y algunos 

Procellariidae, pero está ausente o poco marcada en el resto. La crista iliaca intermedia posee 

neumaticidad en los Diomedeidae. El recessus caudalis fossae en la fossa renalis (= recessus 

iliacus, sensu Baumel et al. 1993) sólo está presente en M. giganteus. 

El margen craneal de la facies dorsalis del preacetabular ilia multilobate (i.e., ala 

preacetabulares ilii) puede ser simple o irregular dependiendo de la especie. La orientación del 

ala preacetabulares ilii, relativo al plano transverso del sinsacro, es oblicuo en Diomedeidae y 

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

El foramen ilioischiadicum está caudalmente cerrado en todos los Procellariiformes. 

Los processi margines caudales están extendidos caudalmente o caudomedialmente. Poseen 

un desarrollo menor que el processus terminalis ischii en todos los Procellariiformes, excepto 

en los Hydrobatidae y Oceanitidae, en donde son indistinguibles del margen. La expansión 

lateral del extremo craneal del ala preacetabulare ilii, presenta un angostamiento en la región 

craneal al acetabulum. La fenestra isquiopubica queda formada por la articulación o la fusión 

del pubis con el processus terminalis ischii. Salvo excepciones, el extremo caudal del ischium 

tiene una curvatura ventral pronunciada en su mitad caudal. El apex pubis puede ser espatulado 

o no dependiendo de la especie.  
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3.2.5. Miembro posterior 

Fémur 

La cabeza femoral se orienta con un ángulo recto (ca. 90º) con respecto al eje 

proximodistal del fémur en todos los Procellariiformes. La fovea ligamenti capitis se ubica 

proximal o proximomedialmente dependiendo de la especie. El trochanter femoris es más 

ancho craneocaudalmente que el caput femoris en todos los Procellariiformes menos en 

Oceanitidae, la mayoría de Pelecanoididae y algunos Procellariidae donde la amplitud 

craneocaudal del trochanter femoris es sub-igual al del caput femoris. La superficie lateral del 

trochanter femoris está algo excavada formando una superficie irregular en la mayoría de los 

Procellariiformes. La inserción del m. obturator medialis en el margen lateral del trochanter 

femoris forma una depresión en algunos Procellariiformes. La crista trochantericus es baja y 

subigual con respecto a la extensión de la cabeza del fémur en la mayoría de los 

Procellariiformes. La diáfisis es recta en vista lateral en la mayoría de las especies, pero es 

marcadamente arqueada y convexa cranealmente en Pu. puffinus, Pu. assimilis y en la mayoría 

de Pelecanoididae. La linea intermuscularis caudalis está bien desarrollada sobre todo 

distalmente en Diomedeidae y casi todos los Procellariidae, en el resto es una línea muy débil 

que se hace más conspicua en su segmento proximomedial, se interrumpe y se hace nuevamente 

conspicua en su segmento mediolateral. 

 En vista distal, la epífisis es craneocaudalmente rectangular. El sulcus patellaris está 

muy marcado y delimitado por crestas muy pronunciadas en la mayoría de Diomedeidae, y 

algunas pocas especies de Procellariidae e Hydrobatidae. En el resto, es un surco más 

superficial. La trochlea fibularis está bien definida y su ancho es mayor que el del condylus 

medialis en todos los Procellariiformes, excepto en Oceanitidae, algunos Procellariidae y en la 

mayoría de los Diomedeidae, donde es subigual. En vista distal, el ancho craneocaudal de la 

trochlea fibularis (sin la extensión de la crista tibiofibularis) es mucho mayor al ancho 

craneocaudal del condylus medialis en todos los Procellariiformes. Hay un tubérculo, proximal 

al sulcus patellaris, en los Diomedeidae y M. giganteus. El epicondylus medialis es variable 

intrafamiliarmente; puede estar presente o no dependiendo de la especie. La impressio 

ligamentum cruciati cranialis está siempre presente, pero varía en profundidad. Solo en 

algunos ejemplares de Thalassarche melanophris, Ardenna grisea, Pagodroma nivea se pudo 

observar la patella.  
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Tibiotarso y Fíbula 

El tubérculo intercondilar en la faceta articular proximal del tibiotarso y la fíbula está 

bien desarrollado, excepto en Hydrobates leucorhous. La crista cnemialis cranialis protruye 

más allá de las facetas articulares proximales del tibiotarso en todos los Procellariiformes, pero 

varía en extensión. Puffinus presenta un caso extremo, donde el largo es más de dos veces el 

ancho de la carilla articular. El borde craneal de la crista cnemialis cranialis es fuertemente 

convexo y se extiende cranealmente en el punto medio, dándole al borde una apariencia 

triangular en vista medial en todos los Procellariiformes. La fossa flexoria está ausente o 

indistinguible en todo el orden. El foramen interosseum distale puede ser más alargado o 

similar al foramen interosseum proximale dependiendo de la especie. La impressio ligamentum 

collateralis medialis es indistinguible en todo el orden. La facies lateral de la crista cnemialis 

lateralis es recta o redondeada, y distalmente forma un ángulo de ca. 90° con el margen lateral 

del cuerpo. Ese borde presenta un hamulus en Thalassarche. El tuberculum retinaculi m. 

fibularis forma una cresta elevada y alargada proximodistalmente en la mayoría de las especies, 

pero en algunos casos se presenta como una impresión rugosa o un tubérculo oval a circular. 

La posición mediolateral relativa de la porción distal del sulcus extensoris es variable dentro 

del orden. El tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylare (sensu Smith 2010) está 

presente en casi todo el orden. Hay una rotación lateral del extremo distal del tibiotarsus 

(incluyendo los cóndilos) relativo a la epífisis proximal en los Diomedeidae, Oceanitidae, 

Hydrobatidae, y algunos Pelecanoididae y Procellariidae pequeños. El sulcus m. fibularis 

brevis está desarrollado en la mayoría del orden. La trochlea cartilaginis tibialis es siempre 

profunda. Los márgenes medial y lateral de la trochlea cartilaginis tibialis son relativamente 

simétricos en los Diomedeidae y algunas otras especies, pero la condición más frecuente es que 

el margen medial sea más agudo y pronunciado. Sin embargo, en algunas especies de 

Pelecanoides puede encontrarse el caso inverso. El condylus lateralis está más extendido 

distalmente que el condylus medialis, pero en Oceanitidae, Pelecanoididae y en algunas 

especies de Procellariidae la extensión de ambos es similar. La diáfisis está alineada con el 

condylus lateralis en todos los Procellariiformes. 

La fíbula tiene una longitud de más de la mitad del tibiotarso, generalmente tres cuartos. 

El tuberculum m. iliofibularis puede estar más o menos marcado dependiendo de la especie. 

 



    93 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

Tarsometatarso + Os metatarsale I 

El os metatarsale I es vestigial y la falange del hallux está muy reducida o ausente. Los 

dedos II-III y IV presentan un desarrollo normal. En el tarsometatarsus, la eminentia 

intercotylaris (o prominencia intercotilar) está bien desarrollada a modo de una proyección 

esférica en todos los Procellariiformes (figura 3.31). La tuberositas m. tibialis cranialis en la 

cara dorsal de los ossa metatarsalia II y III  es casi indistinguible. Se localiza en el extremo 

distal, dentro de la fossa infracotylaris dorsalis en los Diomedeidae, M. giganteus, O. 

oceanicus, P. garnotii e Hydrobates furcatus y está ausente en el resto de las especies. El borde 

medial de la cotyla medialis está proximalmente elevado y bien desarrollado. La cotyla 

medialis está expandida más proximalmente que la cotyla lateralis y ambas tienen una faceta 

articular de tamaño subigual, Están dirigidas proximodorsalmente, de manera que en vista 

dorsal se ven inclinadas hacia este lado, en todos los Procellariiformes. La tuberositas 

ligamentum collateralis lateralis forma un tubérculo redondeado en el borde proximal 

dorsolateral, por debajo del borde de la cotyla lateralis, y presenta una impressio ligamentum 

collateralis lateralis asociada, en todos los Procellariiformes. La fossa infracotylaris plantaris 

es variable dentro del grupo, puede estar ausente o desarrollada como un surco. El sulcus 

extensorius longitudinal está bien marcado en todos los Procellariiformes, y las crestas que lo 

encauzan son asimétricas, siendo la lateral la más extendida dorsalmente, excepto en los 

Diomedeidae e Hydrobatidae, donde ambos rebordes son simétricos.  

El hipotarso de los Procellariiformes cuenta de una crista medialis hypotarsi, una crista 

lateralis hypotarsi y una crista intermedia. Entre estas estructuras se encuentran los dos sulci 

hypotarsi (tres en D. exulans) por donde pasan los siguientes tendones: el canalis tendinis 

insertii m. flexor hallucis longus (FHL) y el canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus 

(FDL). El FHL es el que se encuentra entre la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia, 

mientras que el FDL está entre esta última y la crista medialis hypotarsi. El 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 está abierto en un surco en Diomedeidae y Pagodroma nivea, cerrado por 

contacto (sin fusionar) de la crista lateralis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi en los 

Oceanitidae y algunas especies de Procellariidae y Pelecanoididae, y cerrado por fusión de la 

crista lateralis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi en Hydrobatidae, y el resto de los 

Pelecanoididae y Procellariidae. El FDL está abierto como un surco en Diomedeidae y algunos 

pocos Procellariidae, cerrado por contacto (sin fusionar) de la crista medialis hypotarsi con la 
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crista intermedia hypotarsi en algunas especies aisladas de Oceanitidae y Procellariidae, y 

cerrado por fusión de la crista medialis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi en 

Pelecanoididae, Hydrobatidae, y la mayoría de los Procellariidae y Oceanitidae. El FDL es 

medial a la línea media de la eminentia intercotylaris en todos los Procellariiformes  

 

Figura 3.31. Esquemas del tarsometatarso mostrando las distintas estructuras y variaciones 
que pueden aparecer en Procellariiformes, en vistas (A, D, F) proximal, (B) dorsal y (C, E) 
ventral. Las líneas rojas en D simbolizan el eje medio de la eminentia intercotylaris. 
Abreviaturas: CIH crista intermedia hypotarsi, CLH crista lateralis hypotarsi, CMH crista 
medalis hypotarsi, COL cotyla lateralis, COM cotyla medialis, EMI eminentia 
intercotylaris, FDL flexor hallucis longus, FHL flexor digitorum longus, FID fossa 
ifracotylaris dorsalis, FIP fossa ifracotylaris plantaris, FVD foramen vasculare distale, 
FVPD foramina vascularia proximalia (dorsal), FVPV foramina vascularia proximalia 
(ventral), II trochlea metatarsi II, III trochlea metatarsi III, ILCL impressio ligamentum 
collateralis lateralis, IV trochlea metatarsi IV, SE sulcus extensorius, SHY sulcus 
hypotarsi, TLCL tuberositas ligamentum collateralis lateralis, TMTC tuberositas m. 
tibialis cranialis. 
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La crista medialis hypotarsi es la cresta más desarrollada del hipotarso, aunque en 

algunos casos la crista lateralis hypotarsi puede tener una extensión proximodistal semejante. 

Además, la crista medialis hypotarsi se ubica lateralmente a la cotyla medialis en la mayoría 

de los Procellariiformes, aunque en unos pocos casos ambas estructuras se encuentran 

alineadas. En vista medial, la crista medialis hipotarsi se conecta distalmente con la diáfisis de 

manera abrupta dejando una inflexión cóncava entre ambas secciones, pero en los Diomedeidae 

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

Hay dos canales vasculares dorsales proximales (foramina vascularia proximalia), de 

los cuales uno desemboca en el lado proximoventral y el otro en el lado proximomedial en la 

mayoría de los Procellariiformes. El foramen vasculare distale abre entre las ossa metatarsalia 

III  y IV en ambas superficies, dorsal y plantar, del tarsometatarso, en todos los 

Procellariiformes. En cambio, su ubicación plantar proximodistal con respecto a la trochlea 

metatarsi II es variable dentro del orden. Las trócleas metatarsales están bien desarrollada en 

todos los Procellariiformes, pero en algunas especies, el surco de la trochlea metatarsi II está 

menos desarrollado. La extensión distal relativa de las trochleae metatarsales es tal que la 

trochlea metatarsi III es la más extendida, le sigue la IV y por último la II. En la mayoría, se 

presenta una incisura cóncava en el lado medial del borde distal de la trochlea metatarsi II, y 

en algunas pocas especies, hay también una incisura en la trochlea metatarsi IV. En vista distal, 

el margen laterodistal del os metatarsale IV tiene una proyección dirigida ventralmente muy 

pronunciada (no debida a torsión de la trochlea metatarsi IV) en los Oceanitidae. La fossa 

metatarsi I suele estar ausente. 

 

Falanges 

Las características de las falanges son bastante variables dentro del orden. Al ser 

elementos de difícil homologación en los esqueletos desarticulados, pudieron compararse en 

una cantidad menor de especímenes (e.g., T. melanophris y M. giganteus se analizaron 

completos, mientras que P. incerta, O. oceanicus e H. furcatus se compararon parcialmente). 

El largo de los dígitos III y IV es subigual en todos los ejemplares analizados, menos en H. 

furcatus donde el dígito III es más largo que el IV. El dígito I está ausente en T. melanoprhis, 

presente en el resto, y no presenta curvatura en la cara plantar. Posee una falange en P. incerta, 

y dos falanges en M. giganteus, O. oceanicus e H. furcatus. La faceta articular proximal del II-
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1 es cóncava en T. melanophris, presenta una fosa en el lado medial y tubérculos en su borde 

plantar en M. giganteus. La falange II-1 es recta. La superficie dorsal de la falange III-1 no 

presenta crestas dorsales. La falange IV-1 es más corta que la III-1. En la falange IV-1, el 

cóndilo medial es subigual o apenas más robusto que el lateral, en todos los analizados. 

 

3.1.3. Comentarios 

Algunos estudios osteológicos fueron previamente realizados, como por ejemplo 

aquellos de Forbes (1882), Pycraft (1899) y Kuroda (1953), pero al tratarse de contribuciones 

previas al establecimiento de una terminología común, como las de Baumel et al. (1993) o 

Livezey y Zusi (2006, 2007), resulta muy difícil establecer comparaciones detalladas con las 

observaciones realizadas en esta tesis. De cualquier manera, dichos estudios han servido para 

llamar la atención sobre varias de las características únicas del grupo. 

 

3.2. Descripciones tegumentarias: la ranfoteca 

Para esta sección se retoma la figura figura 1.2 que aparecía previamente en 

Introducción. 

 
Figura 1.2. Dibujo esquemático de las placas córneas y sus surcos en (A) Diomedeidae (B) 
Procellariidae (C) Hydrobatidae y (D) Oceanitidae (en línea punteada los surcos o suturas) 
Abreviaturas: cg surco culminolabial, cu culminicornio, la latericornio, mg surco 
mentolabial, mn uña mandibular, na naricornio, ng surco nasal, pf pliegue pseudomental, pg 
surco pseudomental, pn uña premaxilar, ra ramicornio, rad ramicornio dorsal, rav 
ramicornio ventral, rg 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 comparadas: Aphrodroma brevirostris, Ardenna creatopus, Ardenna grisea, 

Calonectris diomedea, Daption capense, Fulmarus glacialoides, Macronectes giganteus, 

Pachyptila belcheri, Procellaria aequinoctialis, Puffinus assimilis, Puffinus puffinus, 

Pelecanoides magellani, Pelecanoides georgicus, Pelecanoides urinatrix. 

 Las placas córneas que están presentes en esta familia son: latericornio, naricornio, 

culminicornio, ramicornio ventral y dorsal, uñas premaxilar y mandibular, mientras que los 

surcos corresponden a: surco nasolabial, surco culminolabial, surco mentolabial, surco del 

ramicornio. Los tubos nasales se ubican en posición dorsal, sobre el culminicornio, y están 

formados por los naricornios derecho e izquierdo fusionados. Esta fusión 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 están bien separados del 

culminicornio y latericornio por la porción caudal del surco nasolabial (figuras 1.2 B; 3.32-33). 

El ramicornio está dividido por el surco del ramicornio, dando lugar a un ramicornio ventral y 

uno dorsal. El surco mentolabial no está bien desarrollado entre el ramicornio dorsal y la uña 

mandibular, por lo que son continuos. El surco culminolabial está bien desarrollado, con una 

sutura que divide el latericornio y la uña premaxilar. Las uñas premaxilar y mandibular 

desarrollan engrosamientos locales del epitelio y son ventralmente curvadas, sobre todo la 

premaxilar. Se observa una inflexión o surco en el margen ventral entre el culminicornio y la 

uña premaxilar, y tanto el pliegue como el surco pseudomental de la uña mandibular están 

ausentes (figuras 1.2 B, 3.32-33).  

 El culminicornio presenta un surco longitudinal en la línea media de la superficie dorsal 

en Ar. creatopus, Pu. puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea y 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 en Ar. creatopus, Ardenna grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilis y C. 

diomedea. Este surco es mucho más pronunciado formando un septo entre los dos tubos en Pe. 

georgicus, Pe. urinatarix y Pe. magellani (figuras 3.32 B-D, 3.33 B-C, vista dorsal). Los tubos 

son anchos caudalmente, pero rostralmente se angostan formando un triángulo a la altura del 

inicio del culmen en Ar. creatopus (figura 3.32 B), el ensanchamiento es proporcionalmente 

menor en Ar. grisea, Pu. puffinus y Pu. assimilis (figuras 3.32 C, 3.33 B-C) y no se ensanchan 
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en lo absoluto en C. diomedea (figura 3.32 D). Los dos tubos son muy anchos caudalmente y 

forman un triángulo en vista dorsal en Pe. magellani (figura 3.33 D), mientras que son más 

angostos y presentan una �F�R�Q�V�W�U�L�F�F�L�y�Q�� �H�Q�� �³���´�� �H�Q�W�U�H�� �D�P�E�R�V�� �H�Q��Pe. georgicus y Pe. urinatrix 

(figuras 3.33 E-F, vista dorsal). Lateralmente, los tubos están fusionados y son paralelos al eje 

mayor del pico en Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilis y C. diomedea (figuras 

3.32 B-D, 3.33 B-C, vista lateral). En vista dorsal, el tubo es único por estar fusionado 

externamente y presenta un septo interno que lo divide en una parte derecha e izquierda en D. 

capense, M. giganteus, F. glacialoides y Pa. belcheri (figuras 3.32 E-H, vista rostral). Una 

condición intermedia aparece en Pr. aequinoctialis y Ap. brevirostris (i.e., aunque 

externamente es un tubo único, presenta una muesca en la línea media dorsal, figuras 3.32 A, 

3.33 A). Los tubos son independientes en Pelecanoides (figuras 3.33 D-F). Los tubos son 

paralelos al eje del pico en D. capense, F. glacialoides, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. 

brevirostris y Pa. belcheri (figuras 3.32 A, E-H, vista lateral), o subparalelos o sin una 

dirección predominante en los Pelecanoides comparados (figuras 3.33 D-F). Los tubos 

presentan una pendiente suave ventral en el extremo rostral en Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. 

puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea, D. capense, F. glacialoides, Pr. aequinoctialis y los 

Pelecanoides comparados (figuras 3.32 B-F, 3.33 A-F, vista lateral, marcado en 3.32 C). En 

vista lateral, el tubo nasal es recto en M. giganteus (figura 3.32 F, vista lateral). Dorsalmente, 

en la línea media hay una inflexión que divide la mitad rostral del tubo que es más alta y gruesa 

en Pa. belcheri y Ap. brevirostris (figuras 3.32 A, H, vista lateral, marcada en la 3.32 A). La 

apertura del tubo nasal es rostral y algo dorsal en D. capense, F. glacialoides, Pr. 

aequinoctialis, Ap. brevirostris y M. giganteus (figuras 3.32 E-G, 3.33 A, vistas dorsal y 

lateral); es cóncava debido a una muesca en Pr. aequinoctialis y Ap. brevirostris (figuras 3.32 

A, 3.33 A, vista dorsal); es rostrodorsal en Pa. belcheri (figura 3.32 H, vista dorsal); y los tubos 

nasales están abiertos completamente dorsales en Pelecanoides (figuras 3.32-33, vistas dorsal 

y lateral).  

La extensión de los tubos con respecto al largo del pico varía entre las especies 

comparadas. Los más cortos son los de Pelecanoides, seguidos por Ar. creatopus, C. diomedea, 

Pu. puffinus, Ar. grisea, Fu. glacialoides, Ap. brevirostris, Pr. aequinoctialis, Pu. assimilis, D. 

capense y M. giganteus (en orden ascendente), siendo el de M. giganteus extremadamente 

largo: más del 50% del largo del pico (Tabla 1, proporción tubos %; figuras 3.32-33, vista 

lateral). Dorsalmente, el tubo nasal de M. giganteus es 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 más alto en vista lateral (figura 3.32 G, vista lateral). En vista lateral, el 

latericornio presenta una pendiente marcada hacia el extremo craneal en D. capense, Pa. 

belcheri, Ap. brevirostris, Pe. georgicus y Pe. magellani (figuras 3.32 A, E, H, 3.33 D-E, vista 

lateral, marcado en la 3.32 A), que es menos pronunciada en Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. 

puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea, F. glacialoides, Pr. aequinoctialis y Pe. urinatrix (figuras 

3.32 B-D, F, 3.33 A-C, F, vista lateral), e invertida en M. giganteus (figura 3.32 G, vista lateral). 

 Las suturas del surco nasolabial están bien marcadas en C. diomedea, F. glacialoides, 

M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri y Pelecanoides (figuras 3.32 A, 

D, F-H, 3.33 A, D-F, vista lateral), pero no aparecen en el resto de las especies comparadas. La 

uña premaxilar es más robusta y está expandida lateralmente en vista dorsal en M. giganteus 

(figura 3.32 G, dorsal view), mientras que no hay una expansión lateral considerable en Ar. 

creatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea, D. capense, F. glacialoides, Pr. 

aequinoctialis, Ap. brevirostris y Pa. belcheri (figuras 3.32 A-F, H, 3.33 A-C, vista dorsal). La 

uña premaxilar no está bien diferenciada del resto del culminicornio aunque está bien 

expandida lateralmente en Pelecanoides (menos que en M. giganteus; figuras 3.32 G, 3.33 D-

F, vista dorsal). En vista dorsal, la uña premaxilar está superpuesta sobre el culminicornio en 

Ap. brevirostris (figura 3.32 A, vista dorsal). En vista lateral, la uña premaxilar está extendida 

dorsalmente en todos los Procellariidae. 

 Los ramicornios dorsal y ventral tienen la misma altura dorsoventral aproximadamente 

en Ar. creatopus, Pu. assimilis, C. diomedea, Ap. brevirostris y Pe. magellani (figuras 3.32 A-

C, 3.33 B, D, vista lateral). El ramicornio dorsal es más angosto en A. grisea, Pu. puffinus, D. 

capense, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Pa. belcheri, Pe. georgicus y Pe. urinatrix (figuras 

3.32 C, E, G-H, 3.33 A, C, E-F, vista lateral). El surco longitudinal que los divide se amplía 

forman un triángulo caudalmente en Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilis, M. 

giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri, Pe. georgicus y Pe. urinatrix 

(figuras 3.32 A-C, G-H, 3.33 A-C, E, vista lateral, marcado en 3.32 B). Esta condición está 

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 uña mandibular), formando otra expansión en 

forma de triángulo en Pr. aequinoctialis, Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu. assimilis, 

C. diomedea, Pa. belcheri, Ap. brevirostris y Pelecanoides (figuras 3.32 A-D, H, 3.33 A-F, 

vista lateral, marcado en 3.32 B), lo cual no sucede en D. capense y M. giganteus (figuras 3.32 

E, G, vista lateral). El surco del ramicornio está bien desarrollado separando aún más los 
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ramicornios ventral y dorsal en Pa. belcheri y Ap. brevirostris (figuras 3.32 A, H, vista lateral), 

pero pobremente marcado y con un ramicornio ventral y dorsal de la misma altura en F. 

glacialoides (figuras 3.32 F, vista lateral). La uña mandibular es menos de un quinto del largo 

total de la quijada inferior en C. diomedea, Pa. belcheri, Ar. grisea, D. capense, F. glacialoides 

y A. creatopus. Está un poco más extendida en M. giganteus y más aún en Pe. urinatrix, Pu. 

puffinus, Pr. aequinoctialis, Pu. assimilis, Pe. georgicus, Pe. magellani y Ap. brevirostris 

(llegando a un tercio) (tabla 1, proporción uña mandibular; figuras 3.32-33, vistas lateral y 

ventral). La uña mandibular presenta un engrosamiento en la cutícula que se superpone a las 

otras placas en Ar. creatopus, Ar. grisea y D. capense (figuras 3.32 B-C, E, vista ventral), pero 

no se superpone en Pu. puffinus y Pu. asssimilis (figuras 3.33 B-C, vista ventral). El ramicornio 

ventral se superpone con la uña mandibular sin proyectarse mucho rostralmente en C. diomedea 

y Pr. aequinoctialis (figuras 3.32 D, 3.33 A). En cambio, el ramicornio se extiende más 

rostralmente sin superponerse a la uña mandibular en F. glacialoides, M. giganteus y Pa. 

belcheri (figuras 3.32 F-H, vistas lateral y ventral). La uña mandibular es gruesa, está 

expandida hacia los laterales y con un surco longitudinal en el medio de la cara ventral en M. 

giganteus (figuras 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. diomedea, D. capense, F. 

glacialoides y Pa. belcheri (figuras 3.32 B-F, H, vista ventral), y no se superpone a otras placas 

en Pelecanoides y Ap. brevirostris (figuras 3.32 A, 3.33 D-F, vista ventral). 

 El extremo de la uña mandibular está proyectada a modo de gancho ventralmente en 

Ar. grisea, Pu. assimilis, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri y Pelecanoides 

(figuras 3.32 A, C, H, 3.33 A-B, D-F, vista lateral), es redondeada en Ar. creatopus, Pu. 

puffinus y C. diomedea (figuras 3.32 B, D, 3.33 C, vista lateral) y recta en D. capense (figura 

3.32 E, vista lateral). Una condición intermedia, en la que su extremo es corto y desarrolla una 

muesca ventral, aparece en F. glacialoides (figura 3.32 F, vista lateral). La uña mandibular 

presenta una inflexión dorsal en M. giganteus (figuras 3.32 G, vista lateral). 

 En vista ventral, los rami mandibulares derecho e izquierdo varían en cómo convergen 

rostralmente (figuras 3.32-33, vista ventral), están bien separados dejando una zona con tejido 

blando emplumado en D. capense y Pelecanoides (figuras 3.32 E, 3.33 D-F) y presenta una 

separación desde la uña mandibular en M. giganteus y Pr. aequinoctialis (figuras 3.32 G, 3.33 

A). La separación entre ambas es más caudal en Pu. assimilis, Pa. belcheri y Ap. brevirostris 

(figuras 3.32 A, H, 3.33 B) y ambas ramas están muy cerca rostralmente en Ar. creatopus, Ar. 
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grisea, Pu. puffinus y F. glacialoides (figuras 3.32 B-C, F, 3.33 C). Divergen más caudalmente 

en C. diomedea (figura 3.32 D). 

 En cuanto a la coloración de los picos, es de un pálido anaranjado uniforme, con las 

uñas mandibular y premaxilar negras en Ar. creatopus (figura 3.32 B), pardo oscuro en Ar. 

grisea (figura 3.32 C), amarillo anaranjado con el extremo y los tubos más oscuros en C. 

diomedea (figura 3.32 D), negro en D. capense, Ap. brevirostris y Pelecanoides (figuras 3.32 

A, E, 3.33 D-F) y un poco más claro en Pu. puffinus y Pu. assimilis (figuras 3.33 B-C). Es gris 

claro, a excepción del culminicornio que es más oscuro, a la altura rostral del tubo nasal, 

mientras que la uña premaxilar es amarillo pálido en F. glacialoides (figura 3.32 F); 

uniformemente pálido en M. giganteus (figura 3.32 G; aunque algunas fases pueden presentar 

un pico más anaranjado o amarronado), gris plateado, con el tubo nasal negro y la uña 

premaxilar perlada en Pa. belcheri (figura 3.32 H) y homogéneamente amarillento en Pr. 

aequinoctialis (figura 3.33 A).  

 De acuerdo con su robustez, Pelecanoides presenta los picos más cortos (ver índice de 

robustez definido en materiales y métodos, tabla 1), principalmente en Pe. georgicus, seguido 

por Pe. urinatrix y por último Pe. magellani. Considerando el resto de los Procellariidae, le 

siguen gradualmente D. capense, luego Pa. belcheri, Ap. brevirostris, Pr. aequinoctialis, Ar. 

creatopus, C. diomedea, Fu. glacialoides y A. grisea. Los más largos son los de M. giganteus 

y Pu. assimilis (misma relación de aspecto), seguido por Pu. puffinus (tabla 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 brevirostris (B) Ardenna creatopus (C) Ardenna grisea (D) Calonectris 
diomedea (E) Daption capense (F) Fulmarus glacialoides (G) Macronectes giganteus y (H) 
Pachyptila belcheri. Abreviaturas: ci inflexión cóncava del tubo, ls surco longitudinal, s 
pendiente, t surco triangular, vn muesca ventral de la uña mandibular, vs pendiente 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 aequinoctialis (B) Puffinus assimilis (C) Puffinus puffinus (D) Pelecanoides 
magellani (E) Pelecanoides georgicus y (F) Pelecanoides urinatrix. Tomado de Piro (2022). 
 

3.2.1.2 Diomedeidae 

Especies comparadas: Diomedea epomophora, Diomedea exulans, Phoebetria palpebrata, 

Thalassarche bulleri, Thalassarche cauta, Thalassarche chrysostoma, Thalassarche 

melanophrys. 

Presentan picos largos (tabla 1), y aunque las placas de la ranfoteca están engrosadas, 

su aspecto en general es más grácil que en los Procellariidae. El latericornio, naricornio, 

culminicornio y uñas premaxilar y mandibular están presentes. Los surcos nasolabial, 

culminolabial y mentolabial forman suturas y el mentolabial desarrolla una sutura completa 

que delimita la uña 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 excurrente (i.e., la incurrente relacionada con la 

respiración y la excurrente para los fluidos de la glándula de la sal y del aceite del estómago, 

ver Introducción; Bang 1966). Estos tubos interrumpen el surco nasolabial y están en contacto 

con el culminicornio y el latericornio. El latericornio se amplía gradualmente hacia la parte 

caudal. Las uñas premaxilar y mandibular están representadas por engrosamientos de epitelio 

locales, recurvadas ventralmente en forma de gancho, siendo la uña premaxilar más recurvada 

que la mandibular (figuras 1.2 A; 3.34 A-G). Además, la uña premaxilar es menos curvada que 

la de Procellariidae y sigue la curvatura dorsal del pico. La uña mandibular presenta un pliegue 

pseudomental constituido por un engrosamiento local y los surcos pseudomentales asociados a 

los laterales. La uña mandibular se angosta caudalmente, extendiéndose entre las dos ramas 

mandibulares, e insertándose en la parte de tejido blando del pico. Además, presenta surcos 

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

El culminicornio es dorsalmente redondeado en D. epomophora, D. exulans, T. bulleri, 

T. cauta, T. chrysostoma y T. melanophris (figuras 3.34 A-B, D-G, vistas dorsal y lateral), y 

está dorsalmente proyectado como una cresta en P. palpebrata (figura 3.34 C, vistas dorsal y 

lateral). En vista dorsal, el culminicornio está lateralmente expandido adquiriendo una forma 

redondeada, se constriñe en el extremo rostral al nivel de los tubos nasales y se proyecta 

rostralmente en los Diomedea revisados, T. bulleri y T. melanophris (figuras 3.34 A-B, D, G, 

vista dorsal). La expansión lateral del culminicornio tiene una forma romboidea en P. 

palpebrata (figura 3.34 C, vista dorsal), que está más marcada en T. cauta, pero ausente en T. 

chrysostoma (figuras 3.34 E-F, vista dorsal). 

En vista lateral, los tubos nasales se proyectan rostralmente desde la base caudal del 

pico, en la intersección del culminicornio y latericornio en P. palpebrata (figura 3.34 C, vista 

lateral). Los tubos se localizan más rostralmente, sin contactar la base caudal del pico, en el 

resto. Los tubos se sitúan a diferentes distancias del extremo caudal del pico, esta distancia es 

menor al largo del tubo en D. epomophora y D. exulans; igual en T. melanophris; un largo y 

medio en T. cauta y T. chrysostoma; y el doble del tubo en T. bulleri (figuras 3.34 A-G, vista 

lateral). Los tubos difieren levemente en su forma y dirección de apertura, y en la localización 

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 tubo en P. palpebrata (figura 3.34 C, vistas 
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dorsal y lateral). Los tubos son más pequeños, con aberturas laterorostrales y la narina 

excurrente medial y rostral, separada de la incurrente a través de un septo (quedando afuera del 

tubo) en D. exulans (figura 3.34 B, vistas lateral y dorsal). En vista lateral, los tubos no están 

muy expandidos, pero se proyectan dorsorostralmente con la narina excurrente dentro del tubo 

y rostral a la narina incurrente en T. bulleri (figura 3.34 D, vistas lateral y dorsal). Los tubos 

son redondeados en forma de pedicelo, dirigidos dorsorostralmente, con aperturas 

dorsorostrales (pero menos dorsal que en T. bulleri) y con la narina excurrente externa y 

ventrorostral al tubo en D. epomophora (figura 3.34 A, vistas lateral y dorsal). Los tubos son 

pequeños, triangulares de pequeña base y abren rostrodorsalmente, la narina excurrente es 

externa y ventrorostral al tubo en T. chrysostoma (figura 3.34 F, vistas lateral y dorsal). Los 

tubos también son pequeños, pero más redondeados, la abertura de la narina excurrente es muy 

grande, externa y rostral al tubo en T. cauta y T. melanophris (figuras 3.34 E, G, vistas lateral 

y dorsal). 

El surco culminolabial está bien desarrollado y presenta dos ramas: una entre el 

latericornio y la uña premaxilar, y otra que corre dorsalmente separando el culminicornio y la 

uña premaxilar (figura 1.2 A). La segunda está más marcada en P. palpebrata y T. cauta; en 

T. cauta el surco continúa longitudinalmente en vista dorsal, rodeando toda la uña premaxilar; 

figuras 3.34 C, E, vistas dorsal y lateral). La rama dorsal está menos desarrollada en D. 

epomophora, D. exulans y T. bulleri (figuras 3.34 A-B, D, vistas dorsal y lateral) y es apenas 

visible en T. melanophris (figura 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, en T. chrysostoma (figuras 3.34 F, vistas dorsal y lateral). En vista lateral, la 

uña premaxilar tiene un desarrollo tal que se extiende dorsalmente en una curva convexa en 

todos los Diomedeidae. 

El ramicornio no está dividido como en Procellariidae, excepto en P. palpebrata (figura 

3.34 C, vista lateral), en el cual el surco del ramicornio está además coloreado de amarillo. 

Ventralmente, la separación entre las ramas mandibulares es similar en todos los Diomedeidae 

y están próximas entre sí hasta el final del pliegue pseudomental (figuras 3.34 A-G, vista 

ventral). La uña mandibular (sin contar el pliegue pseudomental) se extiende ventralmente 

desde un 16% (T. melanophris) a un 21% (T. bulleri y P. palpebrata) de la quijada inferior 

(tabla 1). El pliegue pseudomental está proyectado ventralmente de manera similar en todos 

los Diomedeidae: sobrepasa el nivel ventral de la uña mandibular, pero la extensión caudal 
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varía. Considerando el largo total del pliegue pseudomental versus el de la uña mandibular en 

vista ventral, el pliegue está extendido menos de dos veces en P. palpebrata, T. melanophris y 

T. bulleri; igual o aproximadamente a dos veces en D. epomophora, D. exulans y T. cauta; y 

un poco más de dos veces en T. chrysostoma (tabla 1). 

La coloración del pico es amarillo pálido en D. epomophora, D. exulans y T. 

melanophris (figuras 3.34 A-B, G). La uña premaxilar es amarillenta y/o negra, con el resto del 

pico gris en T. cauta (figura 3.34 E). El pico es negro con una línea longitudinal amarilla a los 

laterales en la quijada inferior en P. palpebrata (figura 3.34 C). En T. bulleri y T. chrysostoma 

el pico tiene un culminicornio, parte dorsal de la uña 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 epomophora, (B) Diomedea exulans, (C) Phoebetria palpebrata, 
(D) Thalassarche bulleri, (E) Thalassarche cauta, (F) Thalassarche chrysostoma, (G) 
Thalassarche melanophris (Diomedeidae), (H) Hydrobates hornbyi, (I) Hydrobates 
leucorhous (Hydrobatidae), y (J) Fregetta tropica, (K) Oceanites gracilis y (L) Oceanites 
oceanicus (Oceanitidae). Abreviaturas: in narina incurrente, en narina excurrente + apertura 
de la glándula de aceite. Tomado de Piro (2022). 

 

 

 



    108 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

3.2.1.3 Hydrobatidae 

Especies comparadas: Hydrobates hornbyi, H. leucorhoa. 

Tienen un pico pequeño y grácil. El latericornio, naricornio, culminicornio, ramicornio 

y las uñas premaxilar y mandibular están presentes. El surco nasolabial tiene una sutura, el 

surco culminolabial está bien desarrollado y el surco mentolabial está pobremente marcado. El 

pliegue pseudomental está ausente (figuras 1.2 C, 3.34 H-I). La división del ramicornio está 

ausente en H. leucorhous (figura 3.34 I, vista lateral), pero en H. hornbyi hay un surco 

superficial en el extremo caudal de la quijada (figura 3.34 H, vista lateral). Presentan un único 

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 extensión del tubo es de casi la mitad del pico, siendo más largo en H. hornbyi que en H. 

leucorhous (tabla 1). El latericornio es caudalmente más ancho y al nivel del extremo rostral 

del tubo se hace abruptamente más angosto (figuras 3.34 H-I, vista lateral). La uña premaxilar 

está algo engrosada y recurvada en forma de gancho (figuras 3.34 H-I, vistas lateral y dorsal). 

Además, la uña premaxilar desarrolla un surco culminolabial dorsal pronunciado que no se 

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

La quijada inferior es más ancha en H. leucorhous que en H. hornbyi (figuras 3.34 H-

I, vista lateral). La uña mandibular no está delimitada por suturas, pero sí por engrosamientos 

locales (figuras 3.34 H-I, vista lateral). La uña mandibular en H. leucorhous es más larga que 

en H. hornbyi (considerando el largo total del pico, ver tabla 1; figuras 3.34 H-I, vista ventral). 

Las ramas mandibulares se separan desde la uña dejando, en el medio, un cuello emplumado 

(figuras 3.34 H-I, vista ventral). En Hydrobates el pico es enteramente negro, largo y grácil 

(ver tabla 1, robustez). 

 

3.2.2.4 Oceanitidae 

Especies comparadas: Fregetta tropica, Oceanites gracilis, Oceanites oceanicus. 

De todos los Procellariiformes, son los que presentan los picos más cortos y pequeños. 

Tanto el latericornio, como el naricornio, culminicornio, ramicornio y uñas premaxilar y 

mandibular están presentes (figuras 1.2 D, 3.34 J-L). El surco nasolabial, culminolabial y 
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mentolabial están apenas marcados en O. gracilis y F. tropica (figuras 3.34 J-K), pero bien 

desarrollados en O. oceanicus, excepto por el surco mentolabial (figura 3.34 L). El tubo es 

único, dorsal, descansa sobre el culminicornio y se proyecta rostrodorsalmente (figuras 3.34 J-

L, vista lateral). La apertura del tubo también es rostrodorsal, pero además está elevada, 

quedando sin contactar con el culminicornio en la parte más rostral del tubo. Esta característica 

está más marcada en Oceanites que en F. tropica (figuras 3.34 J-L). En O. gracilis, el tubo es 

más 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 más 

corto el de O. gracilis y el más largo el de O. oceanicus (tabla 1). Comparativamente con otras 

familias, el latericornio está adelgazado dorsoventralmente en su extremo caudal, pero se 

estrecha abruptamente en el extremo rostral (figuras 3.34 J-L). La uña premaxilar está 

engrosada y recurvada, siendo más gruesa que en Hydrobatidae pero menos que en 

Procellariidae y Diomedeidae (figuras 3.32-34). La uña premaxilar no está expandida ni lateral 

ni dorsalmente. Las ramas mandibulares se separan desde la uña mandibular dejando un cuello 

emplumado entre ellas (figuras 3.34 J-L, vista ventral). La separación entre las ramas comienza 

más rostral en F. tropica que en Oceanites. La uña mandibular está engrosada y caudalmente 

expandida, ocupando alrededor de un cuarto a un tercio del largo total de la quijada inferior, 

siendo la de O. oceanicus la más corta y la de F. tropica la más larga (tabla 1), aunque es más 

grácil que en el resto de las familias. El pico es negro y corto (figuras 3.34 J-L; tabla 1, 

robustez), principalmente en F. tropica. O. gracilis presenta el pico más corto de todos los 

Procellariiformes. 

 

3.2.2 Discusión y conclusiones particulares 

La ranfoteca compuesta de los Procellariidae presenta todas las placas córneas 

descriptas para las aves, además de una extra en la quijada inferior. El ramicornio está 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 está dividido en Phoebetria palpebrata. 

Además, en esta familia aparece característicamente, un pliegue pseudomental con su surco 

proyectado ventralmente que se inserta entre las quijadas. Hydrobatidae y Oceanitidae 

presentan todas las placas, pero en el último, los surcos están pobremente marcados.  
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Las suturas que dividen las placas córneas se encuentran más desarrolladas en 

Diomedeidae, seguido por Procellariidae, luego Hydrobatidae y por último Oceanitidae, en la 

cual aparecen como surcos.  

Los tubos nasales siempre están formados por la placa del naricornio y están 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 fusión varía en Procellariidae, pudiendo fusionarse solo externamente y 

preservando un septo interno, como en Daption capense, Macronectes giganteus, Fulmarus 

glacialoides y Pachyptila belcheri. En otros casos, pueden fusionarse conservando las suturas 

externas como en Ardenna creatopus, A. grisea, Puffinus puffinus, Pu. assimilis y C. diomedea, 

o constituir un tubo simple con una muesca media y dorsal como en Procellaria aequinoctialis 

y Aphrodroma brevirostris. Los tubos no están fusionados, pero presentan un septo medio y 

quedan abiertos dorsalmente en los Pelecanoides, mientras 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 posición rostral y no está incluida dentro del tubo en Ph. 

palpebrata, T. cauta y T. melanophris; medial y rostral, separada de la incurrente por un septo 

y no incluida dentro del tubo en D. exulans; rostral a la incurrente pero dentro del tubo en T. 

bulleri; ventrorostral al tubo en D. epomophora y T. chrysostoma.  

Hydrobatidae y Oceanitidae presentan un único tubo fusionado y de posición dorsal, 

que es más prominente en Oceanitidae. Los Diomedeidae presentan los picos más largos (tabla 

1, ver robustez), son variables en Procellariidae, con M. giganteus en un extremo (90,13 mm) 

y Pelecanoides georgicus en el otro (13,3 mm), son delgados y finos en Oceanitidae y un poco 

menos en Hydrobatidae. Si bien los picos de Pelecanoides son muy distintos del resto de la 

familia (i.e., muy cortos, pequeños y robustos, con aperturas nasales totalmente dorsales), la 

disposición de las placas y surcos son las mismas que en el resto de la familia. Por otro lado, 

Diomedeidae presenta muy poca variación morfológica comparativamente a Procellariidae. 

Los surcos varían en desarrollo en los Procellariidae. El surco nasolabial puede 

presentar suturas (C. diomedea, F. glacialoides, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. 

brevirostris, Pa. belcheri y los Pelecanoides spp.), el surco del ramicornio está siempre bien 

desarrollado, y excepto en F. glacialoides, presenta unas expansiones rostral y caudal en forma 

de triángulo (caudalmente bien desarrollada en Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. puffinus, Pu. 
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assimilis, M. giganteus, Pr. aequinoctialis, Ap. brevirostris, Pa. belcheri, Pe. georgicus y Pe. 

urinatrix; rostralmente bien desarrollado en Pr. aequinoctialis, Ar. creatopus, Ar. grisea, Pu. 

puffinus, Pu. assimilis, C. diomedea, Pa. belcheri, Ap. brevirostris y Pelecanoides spp.). En 

los Diomedeidae, el surco culminolabial puede presentar una rama dorsal bien desarrollada (P. 

palpebrata y T. cauta), o más débil (D. epomophora, D. exulans y T. bulleri), o puede ser corto 

(T. melanophris y T. chrysostoma). En Oceanitidae e Hydrobatidae el desarrollo de los surcos 

no es tan variable. La coloración de los picos suele ser mayoritariamente oscura, grisácea o 

amarillo pálido, aunque en Diomedeidae hay casos con pigmentaciones más saturadas. 

Generalmente, Oceanitidae e Hydrobatidae presentan picos completamente negros. En 

Procellariidae hay algunas excepciones, por ejemplo, algunos adultos de Pr. aequinoctialis 

tienen algunas pigmentaciones de color amarillento saturado (figuras 3.32-34). 
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Ardenna 
creatopus(2) 38,56 11,90 14,39 3,23 30,86 0,37 36,01 7,09 19,69   

Ardenna 
grisea(4) 44,35 14,35 15,09 3,62 32,36 0,34 46,00 8,00 17,39   

Calonectris 
diomedea(2) 60,58 19,03 22,99 5,37 31,41 0,38 58,97 9,44 16,01   

Daption 
capense(18) 33,86 15,24 16,02 4,52 45,01 0,47 32,20 5,73 17,80   

Macronectes 
giganteus(12) 90,13 54,9 29,79 5,43 60,91 0,33 78,48 15,77 20,09   

Fulmarus 
glacialoides(1) 39,84 13,1 14,75 2,97 32,88 0,37 33,69 6,02 17,87   

Pachyptila 
belcheri(2) 27,27 6,59 11,95 3,29 24,17 0,44 23,8 4,12 17,31   

Pelecanoides 
georgicus(3) 13,30 2,79 8,90 1,56 20,98 0,67 16,57 4,69 28,30   

Pelecanoides 
magellani(3) 18,05 4,95 9,10 1,49 27,42 0,50 17,72 5,17 29,18   

Pelecanoides 
urinatrix(1) 13,63 2,74 8,10 1,56 20,10 0,59 18,28 3,73 20,40   

Procellaria 
aequinoctialis 
(3) 

45,77 15,61 17,76 5,00 34,11 0,39 40,48 8,71 21,52   

Aphrodroma 
brevirostris(2) 25,5 8,68 10,84 2,30 34,04 0,43 20,37 6,85 33,63   

Puffinus 
assimilis(1) 26,26 9,50 8,59 2,20 36,18 0,33 28,12 6,22 22,12   

Puffinus 
puffinus(18) 29,10 9,30 9,10 1,82 31,96 0,31 35,26 7,41 21,02   

Media 36,16 13,48 14,10 3,17 33,03 0,42 34,71 7,07 21,59   
Desv. Est. 20,37 12,90 6,22 1,44 10,24 0,11 17,39 3,01 5,19   
Diomedea 
epomophora(5) 197,03 20,42 71,26 11,09 10,36 0,36 138,7 26,56 19,15 53,25 2,00 

Diomedea 
exulans(4) 168,01 20,67 72,75 9,96 12,30 0,43 116,47 20,8 17,86 43,45 2,09 

Thalassarche 
bulleri(1) 140,50 11,77 44,47 5,79 8,38 0,32 104 21,86 21,02 37,49 1,72 
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Thalassarche 
cauta(1) 113,96 12,08 46,58 4,85 10,60 0,41 100,65 21,16 21,02 44,12 2,09 

Thalassarche 
crhysostoma(1) 103,67 9,08 41,67 5,33 8,76 0,40 94,30 16,94 17,96 40,36 2,38 

Thalassarche 
melanophris(9) 111,74 13,29 43,4 5,61 11,89 0,39 95,21 15,46 16,24 26,46 1,71 

Phoebetria 
palpebrate(1) 103,27 13,45 32,92 4,75 13,02 0,32 82,9 17,6 21,23 29,34 1,67 

Media 134,03 14,39 50,44 6,77 10,76 0,38 104,60 20,05 19,21 39,21 1,95 
Desv. Est. 36,36 4,44 15,36 2,61 1,76 0,05 18,19 3,75 1,95 9,16 0,26 
Hydrobates 
hornbyi(1) 17,93 9,72 5,91 1,42 54,21 0,33 18,72 3,25 17,36   

Hydrobates 
leucorhous(2) 16,58 8,04 6,72 2,04 48,49 0,41 16,31 4,49 27,53   

Media 17,26 8,88 6,32 1,73 51,35 0,37 17,52 3,87 22,45   
Desv. Est. 0,95 1,19 0,57 0,44 4,04 0,05 1,70 0,88 7,19   
Oceanites 
gracilis(2) 9,97 4,55 5,18 2,14 45,64 0,52 9,43 2,70 28,63   

Oceanites 
oceanicus(24) 

12,44 6,60 5,87 2,20 53,05 0,47 10,33 2,88 27,88   

Fregetta 
tropica(5) 13,31 7,00 5,46 1,79 52,59 0,41 9,60 3,12 32,5   

Media 11,91 6,05 5,50 2,04 50,43 0,47 9,79 2,90 29,67   
Desv. Est. 1,73 1,31 0,35 0,22 4,16 0,05 0,48 0,21 2,48   
            

 

Tabla 1. Medidas tomadas en el pico de las especies analizadas (entre paréntesis se detalla 
el número de especímenes). Medidas (y la correspondiente abreviatura empleada en la 
figura 2.27). Largo pico (bl): desde el inicio caudal y dorsal del pico hasta la punta rostral; 
largo tubo nasal (nl): largo máximo desde el inicio caudal del tubo hasta su fin rostral; alto 
pico (bh): alto máximo dorso-ventral del pico; alto tubo nasal (nh): extensión dorsoventral 
máxima del/los tubo/s; proporción tubo %: largo tubo nasal*100/largo pico; robustez: alto 
pico/largo pico; largo quijada inferior (jl): largo desde el extremo caudal de la placa córnea 
hasta la punta craneal en vista lateral; largo uña mandibular (ml): extensión craneocaudal 
de la facie ventral de la uña mandibular, en vista lateral; largo pliegue pseudoment.: largo 
del pliegue pseudomental en vista ventral (pl); proporción pliegue pseudoment.: largo 
pliegue pseudomental/largo uña mandibular; prop. uña mandib. %: largo uña 
mandibular*100/largo quijada inferior.  
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Capítulo 4: Análisis filogenéticos 

4.1: Caracteres relevados 

A continuación, se enumeran los caracteres relevados y analizados, debajo de los cuales 

se detalla si se basó en un carácter tomado de trabajos previos y si se modificó en su 

formulación o en sus estados. Entre paréntesis se indica sobre que carácter está basado, en los 

casos en que corresponde. En los casos en los que no se aclara, se considera que es un carácter 

nuevo. Algunos han sido figurados para un mejor reconocimiento de las estructuras. 

Abreviaturas que indican la autoría de los caracteres: B Bourdon et al. 2005; BG Bertelli & 

Giannini 2005; C Cracraft 1985; DS Dénes & Silveira 2007; K Ksepka et al. 2006; L Livezey 

1998; LZ  Livezey & Zusi 2006; M Mayr 2005; MA  Mayr 2004a; MC Mayr & Clarke 2003; 

MS Mayr & Smith 2012a; MY  Mayr 2002; P Piro 2022; S Smith 2010; SC Siegel-Causey 

1988; SF Saiff 1988; W Warheit 1990. 

 

Cráneo

1. Forma de la región occipital en el adulto 

  (Nuevo) Considerando solo la región occipital: cuadrangular hará referencia a 

una estructura en la cual, uniendo los puntos más 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 está 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 del processus postorbitalis, forma  

  (Nuevo)  

 

  0 no se expanden lateralmente, solo ventralmente siguiendo la línea del cráneo  

  1 perpendicular con respecto al cráneo, puede estar levemente curvo  

  2 recurvado en forma de U invertida, bien marcado  

 

3. Desplazamiento del occiput ventrorostral (prominentia cerebellaris, foramen magnum) con 

consecuente desplazamiento rostral de la lamina parasphenoidalis  

  (LZ (26))  

 

  0 ausente  

  1 presente  

 

4. Prominentia cerebellaris bien 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 cerebellaris, inclinación  

  (Nuevo, ver también LZ (30))  

 

  0 caudal  

  1 ventrocaudal  

 

6. Crista (linea) nuchalis transversa (en gran parte los ossa supraoccipitales), estado  

  (Nuevo, ver también LZ (33))  

 

  0 indistinta o ausente  

  1 presente y pronunciada  
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7. Foramen en el borde de la crista nuchalis (sin nombre)  

  (Nuevo) Es un foramen innominado en el margen de la crista nuchalis.  

 

  0 ausente  

  1 presente, del lado rostral de la crista nuchalis transversa (inicio del squamosum)  

  2 presente, del lado caudal de la crista nuchalis transversa  

 

8. Fossae musculorum temporalium, estado  

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

menor al ancho de la prominentia cerebellaris. El 1 es cuando es mayor a dicha prominentia.  

 

  0 ausentes o poco marcadas  

  1 presentes, pero no se acercan entre sí  

  2 presentes, acercándose a la línea media de ambos lados  

 

9. Foramen magnum (vista caudoventral), forma  

  (Nuevo, ver también LZ (28))  

 

  0 subcircular, un poco más ancha que alta  

  1 oval, más alta que ancha  

 

10. Presencia de sulcus veni occipitalis externus (del foramen veni occipitalis externae 

(FVOE)) en el os supraoccipitale  

  (Nuevo, ver también LZ (78), (79), S (60), B (78))  

 

  0 ausente  

  1 presente  

  2 presente pero poco marcado  

 

11. Foramen veni occipitalis externae (FVOE)  

  (Nuevo, ver también LZ (30)) En la bibliografía puede aparecer como "os 

supraoccipitale, foramen efferens vena occipitalis externa".  
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  0 ausente (venae occipitales interna y externa confluentes y saliendo del cavum cranii 

unificados en una vena occipitalis communis a través del intervallum atlanticooccipitalis)   

  1 presente, bilateral   

  2 presente pero poco marcado   

  3 foramen presente de gran diámetro, sulcus ausente   

 

12. Condylus occipitalis (vista caudal, planum transversus occipitalis), forma   

  (LZ (21))  

 

  0 circular   

  1 subcircular debido a la presencia de la incisura mediana condyli   

  2 forma arriñonada debido a la incisura mediana condyli muy profunda    

 

13. Condylus occipitalis, fossa subcondylaris (vista ventral), estado y forma   

  (LZ (23))  

 

  0 ausente o apenas como una leve depresión   

  1 presente, poca profunda, su diámetro es mucho menor al del condylus occipitalis   

  2 presente, de diámetro considerable, igual o apenas menor al del condylus occipitalis   

  3 presente, profunda y desplazada rostralmente con respecto al condylus occipitalis   

 

14. Condylus occipitalis, posición rostrocaudal relativa al os exoccipitale, processus 

paroccipitalis, forma   

  (LZ (23))  

 

  0 rostral   

  1 aproximadamente igual o caudal   

 

15. Condylus occipitalis y foramen magnum, vista lateral, posición con respecto al plano 

formado por la lamina parasphenoidalis con el del plano de la articulación craneovertebral   

  (Nuevo, ver también LZ (23)) Ver figura debajo.  
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  0 mucho mayor a 45°, el ángulo del cóndilo hace que el plano de articulación 

craneovertebral sea más paralelo al de la lamina parasphenoidalis, y por lo tanto la columna 

vertebral se proyecta más dorsal   

  1 el ángulo del foramen es aproximadamente 45°. La columna se proyectaría a 45° 

también  

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

 

 

16. Os supraoccipitale, foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae externae (FROAOE) 

estado y localización   

  (Nuevo, ver también LZ (77), B (18), (24), S (57))  

 

  0 ausente   

  1 presente, más cerca del foramen magnum (a veces fusionándose al mismo)   

  2 presente, dorsal, a veces está próximo a la crista nuchalis transversa   

 

17. Os exoccipitale, fossa parabasalis, estado   

  (Nuevo, ver también LZ (69))  

 

  0 ausente   

  1 presente, superficial (aloja foramina)   

  2 presente, profunda   

 

18. Os exoccipitale, fossa parabasalis, ostium canalis carotici   

  (Nuevo, ver también LZ (70), SF) Se considera canal si es un surco abierto, 

túnel es cerrado.  

 

  0 ausente (es un canal)   

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

 

19. Presencia de fossa glandularis nasalis   

  (LZ (20), C (6), DS, S (40), M (18)) 

 

  0 ausencia   

  1 presencia   

  2 presente, con una excavación mayor en los ossa frontales que se hace más evidente 

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

 

20. Fossa glandularis nasalis interrumpida por el angulus postorbitalis   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí (la fossa glandularis nasalis continúa caudalmente en el mismo plano que el 

angulus postocularis)  

  2 sí (inmediatamente caudal al angulus postocularis aparece una fosa de profundidad 

variable).  

 

21. Fossae glandulares nasales, separación entre ambas, con respecto al ancho máximo de 

cada fossa glandularis nasalis (en vista dorsal y sin incluir los processi postorbitales)   

  (Nuevo, ver figura) 

 

  0 separación grande, mayor al ancho de la fossa glandularis nasalis   

  1 separación intermedia, de aproximadamente de 1/2 del ancho de la fossa glandularis 

nasalis   

  2 separación pequeña, menor a 1/2 del ancho de la fossa glandularis nasalis   
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22. Fossae glandularum nasales, extremo caudal de las fosas rodeado por un reborde angosto, 

rostralmente se proyectan formando una espina   

  (Nuevo, ver también MS (7))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

23. Os laterosphenoidale, presencia y desarrollo del processus postorbitalis   

  (Nuevo, ver también LZ (93))  

 

  0 ausente   

  1 reducido a un pequeño tubérculo   

  2 prominente   

 

24. Os laterosphenoidale, facies orbitalis, processus postorbitalis, extensión ventral (en vista 

lateral) relativa a la cotyla quadratica otici y squamosi   

  (LZ (94))  

 

  0 dorsal   

  1 aproximadamente iguales   

  2 ventral   

 

25. Os laterosphenoidale, facies orbitalis, processus postorbitalis, orientación relativa al 

margo dorsalis (vista dorsal) de la órbita   

  (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 pequeñas salientes del reborde del margo supraocular, 

anteriores al processus postorbitalis   

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

  1 presencia, angulus postocularis bien desarrollado (es el único proceso por delante del 

processus postorbitalis)   

  2 no hay angulus postocularis, borde irregular   

  3 hay angulus postocularis, borde irregular   

  4 el margen se ve tapado por el processus postorbitalis que se expande en una rama 

caudal y una rostral (esta última podría constituir el angulus postocularis)   

 

27. Si está presente el angulus postocularis (AP), distancia entre el AP y el processus 

postorbitalis   

  (Nuevo) 

 

  0 distancia corta, o sobre el mismo borde dorsal   

  1 distancia larga (el processus postorbitalis queda desplazado ventralmente, pero en un 

borde continuo)   

  2 distancia larga (el processus postorbitalis queda desplazado ventralmente, pero sin 

constituir un mismo continuo)   

  3 muy alejados tanto rostrocaudalmente como ventrodorsalmente, procesos muy 

desarrollados  

 

28. Desarrollo del angulus postocularis (si está presente) con respecto al processus 

postorbitalis   

  (Nuevo, ver también S (46), LZ (175)) No comparable; si no corresponde por 

ausencia del angulus postocularis, se codificó como X.  

 

  0 menor    

  1 igual o mayor   

 

29. Os laterosphenoidale, facies orbitalis, processus postorbitalis, forma   

  (Nuevo, ver también LZ (77), B (18), (24), S (57))  

 

  0 como una �³espina�  ́  

  1 lateromedialmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y dorsoventralmente 

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

  3 extendido ventralmente, aplanado mediolateralmente   

 

30. Os ectethmoidale, forma   

  (MS (11))  

 

  0 no tiene la forma de ninguno de los dos estados siguientes   

  1 subrectangular y dorsoventralmente angosto, foramen orbitonasale grande   

  2 dorsoventralmente expandido, foramen orbitonasale pequeño   

 

31. Os ectethmoidale, sección media del margen lateral formando un proceso puntiagudo o 

triangular (lo cual sucede generalmente cuando el os ectethmoidale no se fusiona al os 

lacrimale y se desarrolla a modo de un proceso que apunta lateralmente)   

  (MS (10))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

32. Recessus tympanicus dorsalis, posición   

  (MS (15))  

 

  0 entre las facetas articulares del quadratum   

  1 rostral a las facetas articulares del quadratum   

 

33. Os lacrimale fusionado con el os ectethmoidale y el os frontale   

  (MS (9), DS)  

 

  0 no   

  1 sí, con fenestras o suturas que delimitan al os lacrimale   

  2 sí, con límites no visibles   

  3 sí, con su porción ventral libre, sin contactar al os ectethmoidale pero sí al arcus 

jugalis   

 

34. Os lacrimale, extensión rostral larga   
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  (MS (8))  

 

  0 ausente   

  1 presente pero moderada (en forma de triángulo)   

  2 presente, muy alargada, el margen dorsal puede no contactar con el os frontale, 

delimitando una fenestra alargada, o presentar pequeñas fenestras   

 

35. Os lacrimale, gran perforación circular en el lacrimale   

  (Modificado de S (12), LZ (196), (197))  

 

  0 ausente   

  1 presente, una sola apertura   

  2 presente, muy grande, neumática y con numerosos recesos   

 

36. Os lacrimale, neumaticidad  

  (S (13), LZ (197)) 

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

37. Os lacrimale, forma lateral   

  (Nuevo, ver también LZ (192))  

 

  0 triángulo isósceles con la punta apuntando rostralmente   

  1 vertical, en forma de "L" invertida (con el palito corto apuntando caudalmente)  

  2 forma de "T" o "Y" acostada con la punta rostral   

  3 no como las anteriores, vertical con proyecciones caudales   

  4 irregular (de gran tamaño) 

  5 reducido   

 

38. Os lacrimale, processus orbitalis, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 desarrollo similar al processus supraorbitalis del os lacrimale   
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  1 muy desarrollado y extendido ventralmente, contacta con el arcus jugalis   

  2 reducido   

 

39. Os lacrimale, processus supraorbitalis, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 triángulo equilátero   

  1 punta recta   

  2 proyectado dorsocaudalmente   

 

40. Depressio frontalis   

  (Nuevo, ver también LZ (14))  

 

  0 ausente o levemente marcada   

  1 presente, fuertemente marcada   

 

41. Ubicación de la apertura nasi ossea, considerando que el pico se extiende desde la bisagra 

frontonasal    

  (Nuevo, ver también MS (7)) Este carácter hace referencia a la ubicación 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   
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42. Narinas, apertura nasi ossea, extensión   

  (Nuevo, modificado de S (8), M (3), ver también LZ (331)). En el caso de los 

Sphenisciformes se le asignó el estado 0 si bien ocupa casi toda la extensión del pico. Ver 

figura debajo. 

 

  0 gran extensión, ocupan más de un tercio de todo el pico   

  1 reducidas, ocupan un tercio o entre un tercio y un cuarto del pico   

  2 ocupan un cuarto o menos   

  3 extremadamente reducidas a un foramen pequeño, o ausente   

 

 

43. Región nasal, bisagra nasofrontal   

  (S (11), LZ (604). Ver también M (2))  

 

  0 ausente   

  1 presente, área algo deprimida   

  2 presente, área con una gran depresión circular   

 

44. Presencia de pila supranasalis, con reborde rostral   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

  2 sí, con pendiente suave, no tan cuadrada, se distingue la pila   
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45. Presencia de sulcus nasi (rostral a la apertura nasi ossea)   

  (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 uña premaxilar   

  (Nuevo, modificado de MS (4))  

 

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

  1 presente, bien pronunciada, el borde desarrolla una concavidad   

 

47. Rostrum maxillare, apex rostri, superficie ventral de la mitad más rostral: concavidades, 

grados y presencia de fosas caudalmente al apex 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 múltiples y recesos   

 

48. Rostrum maxillare, apex rostri, foramina neurovascularia muy densa   

  (Nuevo) Forámenes grandes y en cantidad.  

 

  0 no   

  1 sí, solo en el apex rostri   

  2 sí, se prolonga caudalmente hasta el límite con la pila supranasalis   

 

49. Rostrum maxillare, ensanchamiento lateral considerable del pico detrás del apex rostri   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   
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50. Pico superior, punta del apex rostri   

  (MS (1), S (1), M (1), 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 región rostral de la apertura nasal al nivel 

de la uña premaxilar. Esta muesca está dada por la longitud de separación entre estas dos 

regiones    

  (Nuevo, modificado de MS (11))  

 

  0 ausente   

  1 presente, con pendiente suave   

  2 presente, con pendiente abrupta   

 

52. Processus paroccipitalis, desarrollo   

  (Nuevo, ver también LZ (129))  

 

  0 débilmente desarrollados, redondeados   

  1 muy desarrollados   

 

53. Desarrollo ventral del processus paroccipitalis versus desarrollo rostral del squamosum     

  (Nuevo)  

 

  0 desarrollo rostral squamosum = desarrollo ventral processus paroccipitalis   

  1 desarrollo rostral squamosum > desarrollo ventral processus paroccipitalis   

  2 desarrollo rostral squamosum < desarrollo ventral processus paroccipitalis   

 

54. Processus paroccipitalis, terminalis processi, forma según orientación     

  (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 paroccipitalis, margo ventralis, sitio dorsoventral relativo al condylus occipitalis   

  (Nuevo, ver también LZ (133))  

 

  0 dorsal o paralelo al margo dorsalis condylae   

  1 ventral o paralelo al punto medio del condylus occipitalis   

 

56. Processus paroccipitalis, elongación caudal y compresión prominente lateromedial y 

terminus distalis processi, estado y forma   

  (LZ (134))  

 

  0 ninguno de los dos presentes   

  1 los dos presentes, sin orientación lateral predominante   

  2 los dos presentes, con una orientación lateral prominente   

 

57. Cranium, región temporal, desarrollo de processus zygomaticum   

   (Nuevo, ver también S (80), B (66), LZ (147))  

 

  0 processus zygomaticum poco desarrollado o ausente   

  1 bien desarrollado   

  2 bien desarrollado, con una cresta muy desarrollada   

 

58. Cotyla quadratica squamosi, facies (margo) ventralis (vista lateral), localización 

dorsoventral relativa al rostrum maxillae   

  (LZ (138))  

 

  0 aproximadamente al mismo nivel   

  1 se proyecta ventralmente   

  2 cotyla quadratica squamosi dorsal al rostrum maxillae   
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59. Cotyla quadratica squamosi y cotyla quadratica otici, desarrollo   

  (Nuevo)  

 

  0 similar   

  1 coyla quadratica squamosi mayor 

  2 cotyla quadratica otici mayor 

 

60. Cotyla quadratica squamosi y cotyla quadratica otici, continuidad   

  (Nuevo)  

 

  0 contínuas   

  1 discontinuas, separadas por un surco o fosa   

  2 discontinuas, separadas por una cresta   

 

61. Cotyla quadratica otici, facies (margo) ventralis (vista lateral), localización dorsoventral 

relativa al rostrum maxillae   

  (Nuevo)  

 

  0 aproximadamente al mismo nivel   

  1 ventral  

  2 dorsal   

 

62. Os mesethmoidale, fonticulus orbitocranialis (FOC)   

  (Nuevo, ver también DS, S (16))  

 

  0 ausente (ocluido por una pared ósea), sin fenestra   

  1 presente   

 

63. Os mesethmoidale, relación entre el fonticulus orbitocranialis (FOC) (si está presente) y el 

fonticulum interorbitalis (FI) 

  (Nuevo)  

 

  0 los separa una fina pared   

  1 la separación es considerable, a veces de la misma altura que el FOC   
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  2 no hay FOC   

  3 FI ocluido   

 

64. Os mesethmoidale, separación del foramen nervi optici (FNO) (si está presente) del 

fonticulum interorbitalis (FI)   

  (Nuevo)  

 

  0 los separa una fina pared   

  1 la separación es considerable, prácticamente de la misma altura que el FOC   

  2 sin separación   

  3 FI ocluido   

 

65. Os mesethmoidale, tamaño FOC respecto del FI   

  (Nuevo)  

 

  0 FI > FOC (sobre todo en altura)  

  1 relativamente del mismo tamaño (aunque de distinta forma)   

  2 FOC > FI  

  3 no hay FOC   

  4 FI ocluido   

 

66. Os mesethmoidale, separación entre el FOC y el foramen orbitonasal (=FON)   

  (Nuevo)  

 

  0 fusionados   

  1 los separa una fina pared   

  2 alejados considerablemente   

  3 no hay FOC ni FON   

  4 FON ausente   

 

67. Os mesethmoidale, foramen orbitonasal, presencia, cantidad y desarrollo   

  (Nuevo)  

 

  0 un foramen   
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  1 dos forámenes: foramen orbitonasalis medialis y foramen orbitonasalis lateralis   

  2 foramen orbitonasal ausente o como pequeños pori   

  3 ausente o no delimitado debido a la reducción de proyecciones del os mesetmoidale   

 

68. Foramen nervorum olfactorii (FNOL)   

   (Nuevo, ver también S (80), B (66), LZ (147))  

 

  0 presente   

  1 fusionado a otros forámenes de la zona (i.e., FOC)    

  2 ausente, pared sin perforaciones en esa zona   

 

69. Foramen nervi maxillomandibularis, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 circular   

  1 ovalada   

  2 en forma de L   

  3 en forma de 8 (la división en dos forámenes es incompleta)  

 

70. Processus basipterygoidei desarrollado y articulando con el os pterigoides   

  (Nuevo, ver también MS (14), LZ (108), S (62))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

71. Os(sa) basioccipitale y/o basisphenoidale, tuberculum basilare, presencia, forma   

  (Nuevo, ver también LZ (33))  

 

  0 ausente   

  1 moderadamente prominente   

  2 muy prominentes y ampliamente separados   

 

72. Processus basipterygoideus, basis processi, forma   

  (Nuevo)  
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  0 subsésil (sin variaciones de diámetro), �H�Q���I�R�U�P�D���G�H���³espinita�  ́  

  1 pedicelado   

  2 muy desarrollados, expandidos rostrocaudalmente, aplanados   

 

73. Lamina parasphenoidalis, con sus bordes bien definidos al menos rostralmente y 

delimitada del rostrum parasphenoidalis  

  (Nuevo, ver también LZ (116))  

 

  0 no (sin rebordes marcados)   

  1 sí   

 

74. Lamina parasphenoidalis: posición con respecto al rostrum parasphenoidale      

  (Nuevo) Cuando se ve la lamina parasphenoidalis por encima del os 

basiesfenoidale o se lo ve deprimido. 

 

  0 deprimido, ubicado más dorsal que el rostro  

  1 menos deprimido, ubicado más ventral que el rostro. 

 

75. Lamina parasphenoidalis, presencia de cresta rostral   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

76. Condylus occipitalis, posición con respecto a la lamina parasphenoidalis      

  (Nuevo)  

 

  0 condylus occipitalis sobrepasa a la lamina parasphenoidalis o está casi al mismo 

nivel, su borde más ventral supera el borde más ventral de la lamina parasphenoidalis   

  1 condylus occipitalis no sobrepasa el plano de la lamina parasphenoidalis   

 

77. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, ala parasphenoidalis (os 

aliparasphenoidale), relación con el recessus tympanicus rostralis  
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  (Nuevo, ver también LZ (119))  

 

  0 no lo cubre   

  1 sí lo cubre   

 

78. Os parasphenoidale, fossa parabasalis, crista fossae parabasalis, estado y forma   

  (Nuevo, ver también LZ (120)) La crista fossae parabasalis forma una cresta 

debajo de la fossa parabasalis. 

 

  0 ausente, generando un hiatus subtympanicus   

  1 presente, delgado dorsoventralmente   

  2 presente, robusto dorsoventralmente   

 

79. Os parasphenoidale, processus lateralis parasphenoidalis, annulus tympanicus  

  (LZ (121)) En Sphenisciformes aparecen como anillos alrededor del oído que 

se extienden de los processi laterales parasphenoidales.  

 

  0 ausente   

  1 presente, bien desarrollados   

  2 presente, pero breve   

 

80. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, ala parasphenoidalis, processus lateralis 

parasphenoidalis, estado y forma   

  (Nuevo, ver también LZ (122)) Los processus lateralis derivan del ala 

parasphenoidalis. En el segundo caso forman un ala. Cuando está poco desarrollado es como 

una espina saliendo de la zona más rostrolateral.  

 

  0 obsoleto   

  1 forma una �³espina�  ́proyectada lateralmente   

  2 forma un ala   

  3 forma un processus 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 (Skl3))  

 

  0 ausente u obsoleto, en su lugar puede estar la crista basilaris transversa que desarrolla 

dos crestas transversales al eje rostrocaudal del cráneo   

  1 presente, conspicuo   

  2 processus medialis parasphenoidalis y crista basilaris transversa presentes 

 

82. Lamina parasphenoidalis, forma   

  (Nuevo, ver también DS)  

 

  0 triangular, equilátero o subequilátero   

  1 romboide ovalado   

  2 ovalado alargado en sentido lateromedial   

 

83. Os parasphenoidale, lamina parasphenoidalis, forma y extensión del margen rostral     

  (Nuevo) 

 

  0 redondeado, sigue la forma de la lamina parasphenoidalis   

  1 extendido rostralmente en una punta   

  2 bilobado   

 

84. Lamina parasphenoidalis, ángulo formado entre uno de sus laterales rostrales y el rostrum 

maxillare   

  (Nuevo) Ver figura debajo.  

 

  0 aproximadamente de 45°   

  1 casi perpendicular, acercándose a los 90°   
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85. Processus medialis parasphenoidalis (si está presente), desarrollo (la medida es desde la 

base del proceso y con respecto al largo rostrocaudal máximo de la lámina)   

  (Nuevo)  

 

  0 su longitud rostrocaudal es mucho menor a la mitad de la longitud de la lamina 

parasphenoidalis   

  1 su longitud rostrocaudal es aproximadamente la mitad de la longitud de la lamina 

parasphenoidalis   

  2 su longitud rostrocaudal es aproximadamente dos tercios o más de la longitud de la 

lamina parasphenoidalis   

 

86. Processus medialis parasphenoidalis, orientación   

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

 

  0 paralelos o subparalelos   

  1 oblicuos, convergen caudalmente   

  2 oblicuos, divergen caudalmente   

 

87. Processus medialis parasphenoidalis, altura (extensión dorsoventral)   

  (Nuevo) Si los procesos están ausentes, se codificó como no comparable (X). 

 

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

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

extensión  

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

extensión  

   

 

88. Processus medialis parasphenoidalis, forma   

  (Nuevo) Si los procesos están ausentes se codificó como no comparable (X)  

 

  0 tubérculo en forma de montículo 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 parasphenoidalis, presencia de una cresta impar en la mitad más caudal de la 

lamina parasphenoidalis, generalmente 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 procesos (i.e., 

processus medialis, lateralis, etc)   

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

 

90. Os parasphenoidale, tuba auditiva communis (TAC), forma   

  (Nuevo, ver también LZ (126), (127), DS)  

 

  0 a los laterales del rostro y de la lamina parasphenoidalis, cerrada total o parcialmente   

  1 lamina parasphenoidalis extendida rostralmente cubriendo parcialmente a la TAC 

ventralmente, queda un canal abierto a cada lado   

  2 lamina parasphenoidalis retraída caudalmente, dejando al descubierto los canales a 

ambos lados, que corren independientemente sin unirse   

  3 lamina parasphenoidalis cubriendo parcialmente la TAC, dejando al descubierto los 

canales a ambos lados, que se comunican en el medio 

 

91. Os palatinum, pars choanalis palatini (PCP)   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

92. Os palatinum, desarrollo en vista lateral y presencia de pars choanalis palatini y 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 palatini y angulus caudomedialis palatini reducidos o 

ausentes 

  1 estilizado, pars choanalis palatini y angulus caudomedialis palatini presentes   

  2 robusto, muy tuberoso   

 

 

93. Os palatinum, vista ventral, margen lateral   

  (Nuevo)  

 

  0 liso   

  1 con crestas tenues   

  2 con tubérculos y procesos, sobre todo en la mitad del palatinum, en los cuales hay un 

proceso muy prominente que apunta mediocaudalmente   

 

94. Final rostral de los ossa palatini, presencia de un proceso pequeño, separado de los ossa 

palatini, impar   

  ���1�X�H�Y�R�����Y�H�U���W�D�P�E�L�p�Q���'�6���F�R�P�R���³�5�2�3�´�����9�H�U���I�L�J�X�U�D���G�H�E�D�M�R���� 

 

  0 ausente o no como sigue   

  1 presente, más dorsal al resto de los ossa palatini y acicular   

  2 presente, sobresale al mismo nivel que el resto de ossa palatini en forma rectangular    

 

 

95. Maxilla, vista lateral, porción caudal (processus maxillopalatini, PMP), conexión a través 

de procesos que contactan con los ossa palatini (que a su vez se fusionan con el arcus jugalis 

en su región más rostral)   



    138 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

  (Nuevo) Se fusionan formando una estructura rígida con poca movilidad.  

 

  0 no   

  1 sí   

 

96. Processus postorbitalis, superficie ventral, lado rostral   

  (S (49), W (Skl8))  

 

  0 lisa o ligeramente cóncava 

  1 fosa bien desarrollada, presente con foramina pneumatica   

 

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

  (Nuevo) Ver figura debajo.  

 

  0 no como sigue (abierto)    

  1 conexión ósea visible lateralmente, no queda abierto   

  2 conexión ósea no visible lateralmente, no queda abierto   

 

 

98. Vómer, forma   

  (Nuevo, ver también DS, S (23), C (9), M (12), LZ (461)) Nota: según DS todos 

los Diomedeidae carecen de vómer, 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 palatinum (PMP) y processus maxillopalatini (PML) del 

maxillare ampliamente fusionados   

  (Modificado de S (4), M (6), ver también LZ (289))  

 

  0 no fusionados, separados en casi toda su extensión   

  1 fusionados, con sutura visible   

  2 fusionados, sin sutura visible   

 

100. Maxilla, extremo caudal, forma en sección   

  (S (5), ver también W (12))  

 

  0 margen ventral de la maxilla más ancho mediolateralmente que el margen dorsal, con 

forma trapezoidal en sección  

  1 márgenes ventral y dorsal iguales o aproximadamente iguales en el ancho 

mediolateral, con forma cuadrangular o rectangular en sección  

 

101. Maxilla, surco nasal caudal a la apertura nasi ossea   

  (Nuevo, ver también S (7), SC (9))  

 

  0 superficial o ausente   

  1 fuertemente excavado   

 

102. Os palatinum, ancho al nivel de la articulación con los pterigoides respecto al ancho rostral 

del os palatinum   

  (Modificado de S (20), SC (32)) Considerando el ancho del os palatinum al 

nivel de la articulación con el os pterygoideum = B, y el ancho del os palatinum en la zona 

donde se ensancha =A (ver figura debajo)  

 

  0 angosto, el ancho al nivel de la articulación os palatinum-os pterygoideum es menos 

de la mitad del ancho de los palatinos en la zona ma ancha (A > 2B)   

  1 amplio, el ancho al nivel de articulación os palatinum-os pterygoideum es más de la 

mitad del ancho de los palatinos en la zona más ancha (A < 2B)   

  2 subiguales, no hay transición visible o angostamiento en la articulación os palatinum-

os pterygoideum (A �§ B)   
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103. Os pterygoideum, cresta dorsal muy desarrollada y aplanada mediolateralmente, que 

contacta con el rostro   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

104. Os pterygoideum, longitud   

  (Nuevo)  

 

  0 corto, menor al largo del quadratum en vista ventral   

  1 mediano, igual o apenas más largo que el quadratum en vista ventral   

  2 largo, casi dos veces el largo del quadratum en vista ventral   

  3 muy largo del pterygoideum más de dos veces que el quadratum en vista ventral  

 

105. Os jugale, curvatura ventral   

  (Nuevo, modificado de LZ (298), ver también S (26))  

 

  0 ausente o débil   

  1 arqueado ventralmente   

 

106. Os jugale, foramina pneumatica asociada a su extremo rostral   

  (S (27), LZ (304))  

 

  0 ausente   

  1 presente   
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107. Os jugale, tuberculum lacrimale   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o inconspicuo  

  1 presente  

 

108. Arcus jugalis, fusión rostral   

  (Nuevo)  

 

  0 fusionado   

  1 unido, con sutura   

  2 separado, articulado al pico   

 

109. Os quadratum, foramen en la cara medial del processus orbitalis   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

110. Os quadratum, foramina pneumatica asociada con la crista tympanica del quadratum   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

  2 muy pequeño, formando un poro 

 

111. Os quadratum, foramen o foramina pneumatica en la cara caudal, dorsal, entre los capitula   

  (Modificado de S (4), M (6), ver también LZ (289))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

112. Os quadratum, processus orbitalis angosto, reducido en su espesor mediolateral, 

estrechándose distalmente   
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  (Modificado de S (35), M (20), ver también LZ (533), (539), B (40))  

 

  0 no   

  1 sí, pero antes de llegar al final se hace cuadrado dorsalmente   

  2 se reduce el espesor medio lateral, pero el extremo es redondeado   

  3 sí, continúa hasta formar una punta simple   

 

113. Os quadratum, extensión del processus orbitalis respecto del processus oticus (tomando 

como base el punto de inflexión del cuerpo del quadratum)    

  (Nuevo, ver también S (36), LZ (535))  

 

  0 ambos de la misma extensión   

  1 processus orbitalis > processus oticus  

  2 processus orbitalis < processus oticus  

 

114. Os quadratum, el condylus medialis es el que se proyecta más ventral de todos los cóndilos   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

115. Os quadratum, condylus medialis presentando una elongación predominante en sentido 

mediolateral 

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

116. Os quadratum, condylus medialis en forma de polea, dividido por un surco lateroventral   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   
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117. Longitud del cráneo versus pico, considerando el límite en el extremo rostral del os 

lacrimale   

  (Nuevo)  

 

  0 casi iguales   

  1 pico mucho más largo (puede ser casi el doble)   

  2 pico mucho más corto   

 

Mandíbula 

 

118. Mandíbula, extensión durante la que se mantienen paralelas las dos hemimandíbulas, 

desde su extremo caudal   

  (Nuevo, ver también MS (17))  

 

  0 no corren paralelas en ningún punto   

  1 menos de un tercio   

  2 entre un tercio y un medio   

  3 más de la mitad   

 

119. Mandíbula, presencia de gran abertura neumática en el centro de las cotylae, o en la cotyla 

medialis   

  (Nuevo, modificado de DS) En la cotyla medialis, no en el processus medialis 

de la mandíbula.  

 

  0 no   

  1 sí    

  2 no, pero con un poro   

 

120. Mandíbula, gran abertura neumática en el processus medialis   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   
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121. Mandibula, ramus mandibulae, pars symphysialis, longitud en proporción a la longitud 

total de la mandíbula   

  (S (90), MY, LZ (676), C, L (16)) Intervalos establecidos según Thiele (1993).  

 

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

  1 mediana, entre 1/5 y 1/3 (un quinto y un tercio)   

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

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

 

122. Mandíbula, angular, extensión del processus retroarticularis   

  (S (93), LZ (620))  

 

  0 ausencia del processus retroarticularis   

  1 presente, pequeño   

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

 

123. Mandíbula, tamaño relativo de la fossa aditus canalis mandibulae   

  (S (94), SC (46), ver también LZ (689))  

 

  0 grande   

  1 pequeño, la fosa no es más grande que el canal neurovascular asociado   

 

124. Mandíbula, pars symphysialis, forma lateral y dorsal   

  (Nuevo)  

 

  0 no hay dilataciones laterales, sigue la misma línea y dirección que el resto de la 

mandíbula. En vista dorsal es tabular   

  1 hay una leve constricción, quedando una concavidad suave, en vista dorsal en forma 

de hoja delgada   

  2 la constricción es mayor, se expande lateralmente (a la altura del inicio de la uña 

mandibular). En vista dorsal se ve en forma de cuchara   

  3 zona aplanada dorsoventralmente   

 

125. Mandíbula, pars caudalis, longitud con respecto al total de la mandíbula   
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  (Nuevo)  

 

  0 mucho menor a 1/3 (un tercio)   

  1 aproximadamente 1/3 (un tercio)   

  2 más de 1/3 (un tercio) pero menos de 1/2 (un medio)   

  3 ½ (un medio)   

 

126. Mandíbula, posición de la crista tomialis, la zona articular y sínfisis (mandíbula de aspecto 

cóncavo o convexo en vista lateral)   

  (Nuevo) Puntos que se encuentran en la misma superficie al apoyar la 

mandíbula sobre un plano  

 

  0 los tres puntos se ubican en una recta: crista tomialis (entre pars caudalis e 

intermedia) al mismo nivel que la de la zona articular y la pars symphysialis   

  1 cóncava: crista tomialis (entre pars caudalis e intermedia) más ventral que la de la 

zona articular, e igual que la pars symphysialis 

  2 convexa: crista tomialis (entre pars caudalis e intermedia) más dorsal que la zona 

articular y la pars symphysialis   

 

127. Mandíbula, pars intermedia, facies media, presencia de surco alargado longitudinalmente   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o indistinguible   

  1 fuertemente marcado   

  2 fuertemente marcado, pero en la parte más caudal de la pars intermedia   

 

128. Mandíbula, pars intermedia, facies lateral (lado externo), presencia de surco alargado 

longitudinalmente   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o suave   

  1 fuertemente marcado   

 

129. Mandíbula, facies articulares, cotyla medialis, forma   
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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. Mandíbula, facies articulares, cotyla lateralis y caudalis   

  (Nuevo)  

 

  0 se continúan, en un mismo plano, cotyla caudalis más desarrollada   

  1 se continúan, cotyla caudalis no muy desarrollada, con pendiente caudal 

  2 bien diferenciadas, cotyla caudalis bien desarrollada 

  3 cotyla caudalis indistinguible, cotyla lateralis desarrollada  

 

131. Mandíbula, presencia de foramina neurovascularia   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente, poco denso y generalmente agrupados en surcos   

  2 presente, denso (sobre todo hacia la pars symphysialis y a lo largo de la intermedia), 

a veces ubicados en un surco   

  3 denso en la pars symphysialis   

 

132. Mandíbula, presencia de fenestra mandibular caudal en la pars caudalis, debajo del 

processus coronoideus   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

  2 presente, y uno más generalmente más rostral   

 

Vértebras 

 

133. Atlas, morfología del arco dorsal   
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  (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. Relación de aspecto del atlas   

  (Nuevo)  

 

  0 más alto que ancho   

  1 redondeado, ancho similar a la altura de la vértebra   

  2 más ancho que alto   

 

135. Atlas, processus articularis caudalis, vista caudal   

  (Nuevo)  

 

  0 apenas desarrolladas   

  1 formando una extensión redondeada a partir del margen dorsolateral   

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

 

136. Atlas, corpus atlantis, processus ventralis corporis, estado 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 del arcus atlantis   

  1 presente, la repisa está bien desarrollada caudalmente, extendida más allá del arcus 

atlantis, dorsoventralmente comprimida   

  2 presente, representado como una repisa aplanada dorsoventralmente y además 

ventralmente a la misma hay un proceso impar en forma de tubérculo    

  3 ausente   
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137. Atlas, arcus atlantis (vista lateral), processus spinosus, estado   

  (LZ (777))  

 

  0 presente, proceso verdadero, con forma no triangular   

  1 presente, proceso verdadero, con forma triangular   

  2 presente, representado por una lámina alargada ventralmente, comprimida 

bilateralmente y restringida craneocaudalmente   

  3 obsoleto   

  4 ausente   

 

138. Atlas y axis, arcus atlantis y arcus axis, respectivamente, ansa costotransversaria, 

delimitando foramina transversaria, estado   

  (Modificado de S (97), LZ (774))   

 

  0 presente y completa tanto en atlas como en axis, continúa caudalmente en otras 

vértebras cervicales   

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

  2 ausente en atlas (arcus 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 neumáticos en los laterales del cuerpo del axis (= recessus lateralis 

pneumaticus axis sensu LZ)   

  (S (98), LZ (782))  

 

  0 presente   

  1 ausente   

 

140. Axis, arcus axis, desarrollo de zygapophysis cranialis   

  (S (100), LZ (796))  

 

  0 presentes y conspicuas   

  1 muy rudimentarias u obsoletas   

 

141. Axis, arcus axis, presencia de processus transversus   

  (Nuevo, ver también LZ (785))  

 

  0 ausente   

  1 presente, como processus transversus   

  2 presente, como ansa costotransversaria   

 

142. Axis, arcus axis, margen caudal del processus spinosus en vista lateral   

  (S (101), LZ (798)) Ver figura del carácter siguiente. 

 

  0 recto o apenas curvado   

  1 fuertemente curvado   

  2 reducido 

 

143. Axis, arcus axis, margen craneodorsal del processus spinosus en vista lateral   

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

 

  0 cóncavo   

  1 lineal   

  2 convexo   

  3 processus spinosus reducido   
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144. Axis, arcus axis, zygapophysis caudalis, torus dorsalis, prominencia caudal relativa al 

margo caudalis de la zygapophysis caudalis, estado y forma   

  (Nuevo, ver también LZ (793)) Ver en vista ventral, ver figura debajo. 

 

  0 ausente   

  1 presente, no se extiende caudalmente a las zygapophyses caudales  

  2 presente, se extiende caudalmente a las zygapophyses caudales   

 

 

145. Vértebras cervicales, número   

  (S (101), LZ (798)) Región de la columna con vértebras heterocélicas, que 

incluye a las vértebras de transición o cérvico-torácicas, que poseen costillas libres que no 

llegan al esternón.  

 

  0 nueve o menos   

  1 de diez a doce   

  2 trece o catorce   

  3 quince o dieciséis   

  4 diecisiete o más   
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146. Aponeurosis ossea en las primeras vértebras cervicales   

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

 

  0 ausente   

  1 presente y en forma de pequeñas costillas   

  2 presente y formando puentes óseos (o arcus interzygapophysialis) entre el processus 

transversus y el processus articularis caudalis (generalmente en la tercera vértebra cervical)   

 

 

147. Vertebrae cervicales communis, sección II, corpus vertebrae, facies ventralis corporis, 

con processus carotici anquilosado a lo largo de la línea media, formando un canal óseo (o sea, 

processus caroticus y/o canalis caroticus cervicalis), estado y forma   

  (Nuevo, ver también LZ (790))  

 

  0 ausente   

  1 canalis caroticus cervicalis presente como un semicanal (abierto en la línea media) 

en las últimas vértebras (7-10), más 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 mayoría   

 

148. Cervicales medias-posteriores, bifurcación de la espina neural (=processus spinosus) en 

crista transversalis obliqua   

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

 

  0 ausente   
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  1 presente, formando láminas pareadas bilaterales separadas por un surco angosto en 

toda su longitud (i.e., 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 más craneales (aquellas que cuentan con processus spinosus), alto 

versus ancho máximos   

  (LZ (801))  

 

  0 alto y ancho subiguales   

  1 significativamente más ancho que alto   

  2 más alto que ancho   

  3 processus spinosus muy reducido, sobre todo en las más craneales   

 

150. Vertebrae cervicales communis (primeras vértebras), corpus vertebrae (CV), largo 

relativo al diámetro de la facies articularis cranialis (FAC) con sus elementos   

  (Modificado de LZ (801) donde decía "sectio I" porque en realidad actualmente 

se duda de que realmente haya tres regiones en las cervicales. Esta delimitación 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 necesario verlo in vivo).  

 

  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 communis (primeras vértebras), crista (processus) ventralis 

corporis, estado   

  (Nuevo, ver también LZ (805)) Según Baumel et al. 1993, las hypapophyses 

pueden estar presentes en todas las vértebras o en algunos elementos de las primeras vértebras 

���³sectio I�´�������U�D�U�D�P�H�Q�W�H���H�Q���O�D�V���V�L�J�X�L�H�Q�W�H�V�����³sectio II�´������e.g., Oceanites, Strigidae, Trogonidae y 

Momotus)  
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  0 ausente   

  1 presente   

 

152. Vértebras cervicales, zygapophysis caudalis, torus dorsalis, estado y forma   

  (Nuevo, ver también LZ (812)) El estado 1 corresponde a un torus simple, sin 

tubérculos dorsales, el 2 a un torus mucho más complejo, con varios tubérculos y procesos 

dorsales, además de las posibles expansiones hacia los lados, con respecto a la zygapofisis 

caudalis (ver figura debajo). 

 

  0 ausente o rudimentario   

  1 presente, moderadamente desarrollado, sobre todo en las últimas   

  2 presente, desarrollado lateral y caudalmente   

 

 

153. Vértebras cervicales, zygapophysis cranealis (vista dorsal), posición relativa al corpus 

vertebrae   

  (Nuevo, ver también LZ (844))  

 

  0 la facies apunta dorsalmente en mayor medida   

  1 la facies está oblicua, apuntando mediodorsalmente   

 

154. Vértebras cervicales, arcus vertebrae, zygapophysis caudalis, facies articularis, tipo   

  (Nuevo, ver también LZ (847))  

 

  0 planas o simple unifacetadas   

  1 bifacetadas    

 

155. Número de vértebras cérvico-torácicas o transicionales   
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  (Nuevo) Se considerarán como cérvico-torácicas a aquellas con costilla libre 

formada pr un solo segmento, heterocélicas.  

 

  0 dos   

  1 tres   

  2 una   

 

156. Vertebrae thoracicae, corpus vertebrae con fosas en las superficies laterales   

  (MS (18))  

 

  0 no   

  1 sí   

  2 algunas con fosas y otras solo con pequeños forámenes   

 

157. Vértebras presacras, recesos neumáticos en la cara lateral del cuerpo vertebral   

  (S (106), modificado de LZ (843))   

 

  0 presente   

  1 ausente   

 

158. Número de vértebras torácicas libres   

  (Nuevo, ver también LZ (848)) Las vértebras torácicas son aquellas que 

presentan costilla completa (con más de un segmento) y articulando con el esternón.  

 

  0 cinco   

  1 seis   

  2 siete   

  3 ocho o más   

 

159. Vertebrae thoracicae, facies lateralis, presencia de fovea costalis (parapophyses)   

  (Nuevo, ver también LZ (853)) la fóvea es de posición ventral.  

 

  0 ausente o indistinguible   

  1 presente, formando una fóvea   
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160. Vertebrae thoracicae, processus spinosus, extensión 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 spinosum fusionados entre sí   

 

161. Articulación 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 extensión craneal 

abrazando el cuerpo anterior, más marcada en la región posterior de las cervicales y más 

anteriores de las torácicas   

  2 cuerpos vertebrales fusionados   

 

162. Vertebrae thoracicae, processus transversus vertebrae (vista 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 inclinación 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 thoracicae, zygapophysis caudalis, posición craneocaudal relativa al corpus 

vertebrae asociado   

  (Nuevo, ver también LZ (882))  

 

  0 zygapophysis caudalis al mismo nivel que el cuerpo vertebral   
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  1 zygapophysis caudalis exceden el cuerpo vertebral   

 

164. Vertebrae thoracicae, presencia de forámenes y recesos en vista ventral y lateral en los 

procesos transversales, y forámenes laterales 

  (Nuevo, ver también LZ (885))   

 

  0 presente, pareados, que comprenden el foramen cranialis y caudalis o redes de los 

mismos, a menudo inmediatamente adyacentes a los márgenes de los procesos transversales   

  1 presente, uno solo, restringido al foramen cranialis o a la red de foramina craniales   

  2 presente, uno solo, restringido al foramen caudalis or a la red de foramina caudales   

  3 ausente, sin foramen cranialis o caudalis 

 

165. Últimas vértebras torácicas libres, presencia de aponeurosis ossea que se extiende 

caudalmente en vista dorsal del processus transversus, en dirección a la siguiente vértebra, 

contactando o sobrepasando la misma. Y presencia de aponeurosis ossea craneal, más 

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 thoracicae, processus ventralis prominente, estado   

  (Nuevo, ver también LZ (887))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

  2 processus ventralis extremadamente extendidos en sentido ventral (del alto o más de 

la vértebra, sin considerar el processus ventralis)   

  3 presente en algunas, fusionados   

 

167. Notarium, estado   

  (LZ (892))  
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  0 ausente   

  1 presente   

 

168. Vértebras sinsacrales (reuniendo como máximo a las vértebras torácicas, lumbares, sacras, 

y caudales), número   

  (MS (42), LZ (897))  

 

  0 diez   

  1 once   

  2 doce   

  3 trece   

  4 catorce   

  5 quince   

  6 dieciséis   

 

169. Vértebras sinsacrales, vertebrae thoracicae synsacrales incorporadas, i.e., sectio I sensu 

Boas (1934) y Baumel et al. 1993, número   

  (Modificado de LZ (898)) Las torácicas del sinsacro son aquellas 

preacetabulares que tienen costillas unidas o fovea costalis.  

 

  0 uno   

  1 dos   

  2 tres   

 

170. Vértebras sinsacrales, vértebras lumbares (sectio II, sensu Boas 1934), número   

  (Nuevo, ver también Baumel et al. 1993) Las lumbares las preacetabulares que 

no son torácicas.  

 

  0 tres   

  1 cuatro   

  2 cinco   

  3 seis   
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171. Vértebra sinsacrales, vértebras sacrales o eusacrales o acetabulares (sectio III, sensu Boas 

1934), número   

  (Nuevo, ver también LZ (916)) Son aquellas que se ubican a la altura del 

acetabulum.  

 

  0 uno   

  1 dos   

 

172. Vertebrae caudales synsacri (stabiles) -sectio IV sensu Boas (1934)-, número   

  (Modificado de LZ (961) Son las caudales no libres, incorporadas al synsacrum.  

 

  0 cero   

  1 uno o dos   

  2 tres o cuatro   

  3 cinco o seis   

  4 siete o más   

 

173. Synsacrum unido a la cintura pélvica a lo largo de toda su extensión, a través de los 

procesos transversales de las vértebras a: las alae preacetabulares iliorum cranealmente, a las 

alae postacetabulares iliorum medialmente y a las alae ischii caudalmente   

  (Nuevo)  

 

  0 no, los puntos de fusión, articulación o contacto no son continuos en toda su extensión   

  1 sí   

 

174. Extremitas cranialis synsacri (elemento más craneal incorporado, generalmente 

representado por una de las vértebras torácicas más caudales), corpus vertebrae, facies 

articularis cranialis   

  (LZ (908))  

 

  0 anfiplana 

  1 procélica 

  2 opistocélica 

  3 heterocélica   
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175. Sinsacro, comparación entre las vértebras acetabulares y postacetabulares   

  (Nuevo)  

 

  0 indiferenciables   

  1 las acetabulares no poseen processus costales y las postacetabulares sí, los processi 

transversi de las acetabulares no están fusionados formando la unión con la pelvis   

  2 las acetabulares no poseen processus costales y las postacetabulares sí, los processi 

transversi de las acetabulares y postacetabulares están fusionados formando la unión con la 

pelvis   

 

176. Las dos vértebras postacetabulares más craneales (las que se encuentran justo detrás del 

acetabulum) están unidas por sus processus tranversus dejando un foramen en el medio   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

177. Vértebras postacetabulares, processus transversus   

  (Nuevo)  

 

  0 bien desarrolladas inmediatamente a los laterales del cuerpo   

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

 

178. Lámina ósea dorsal (= facies dorsalis synsacri) uniendo total o parcialmente los processus 

tranversus de las vértebras postacetabulares del sinsacro   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí, pero caudalmente se va perdiendo esa unión de manera progresiva, haciendo los 

forámenes más grandes   

 

179. Facies dorsalis synsacri, crista spinosa synsacri, sinostosis que forma una lámina 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. Última vértebra caudal transicional, processus spinosus (separada de la crista spina 

synsacri cuando presente), a veces presenta una sutura visible   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

181. Synsacrum, facies laterales, foramen lateral con recesos a lo largo del sinsacro   

  (Nuevo) Cada forámen corresponde a una vértebra fusionada.  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

182. Vertebrae caudales synsacri stabiles, sectio IV sensu Boas (1934), extremitas caudalis 

synsacri (el elemento más caudal incorporado), corpus vertebrae, facies articularis caudalis, 

forma de la superficie 

  (LZ (965))  

 

  0 cóncava o plana   

  1 convexa   

 

183. Vertebrae caudales liberae, número   

  (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 liberae, aparición de processus ventralis en las vértebras caudales   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

185. Reducción abrupta de processus transversus en la vértebra pre-pigostilo   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

186. Vertebrae caudales liberae, arcus vertebrae, foramina transversaria, número   

  (LZ (977))  

 

  0 cero   

  1 uno a dos   

  2 tres a cuatro   

 

187. Vertebrae caudales liberae, facies articularis cranialis y caudalis, tipo   

  (Nuevo, ver también LZ (985))  

 

  0 anficélica   

  1 procélica   

  2 anfiplana   

 

188. Vertebrae caudales liberae (elementos craneales), processus spinosus, inclinación 

craneocaudal   

  (Nuevo, modificado LZ (991))  

 

  0 caudal   

  1 perpendicular (puede presentar alguna aponeurosis ossea que se proyecte de la punta)   



    162 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

  2 craneal   

 

189. Vertebrae caudales liberae, processus transversus vertebrae, ángulo dorsoventral relativo 

a la facies lateralis corporis   

  (Nuevo, ver también LZ (999))  

 

  0 procesos inclinándose ventralmente   

  1 coplanar con el planum transversus    

  2 procesos inclinándose dorsalmente   

 

190. Pygostylus, crista ventralis (vista lateral), forma del margen   

  (Nuevo, ver también LZ (1024))  

 

  0 convexo   

  1 recto   

  2 sigmoideo o parcialmente cóncavo   

 

191. Pygostylus, vista lateral, foramen intervertebrale, estado   

  (Nuevo, ver también LZ (1030))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

192. Pygostylus, margo caudalis, tuberculum pygostyli (sensu LZ) y discus pygostyli, estado y 

forma   

  (Modificado de LZ (1031), MC (60))  

 

  0 tuberculum pygostyli y discus ausente, lamina pygostyli plana con una protuberancia 

o cresta 

  1 conformado de manera variable, tubérculos bilaterales presentes, la extensión lateral 

es menor que la de los procesos transversos de la última vértebra caudal libre   

  2 discus pygostyli presente, lámina transversal redondeada bien desarrollada que iguala 

o excede en extensión lateral a los procesos transversos de la última vértebra caudal libre  
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193. Pygostylus, cuerpo perforado en el extremo caudoventral   

  (Nuevo, ver también MC (61))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

Costillas 

 

194. Costae completae verae, número   

  (LZ (1047))  

 

  0 tres   

  1 cuatro   

  2 cinco   

  3 seis   

  4 siete   

  5 ocho   

  6 nueve o más   

 

195. Costa vertebralis, extremitas dorsalis costae, tuberculum costae, largo relativo al del 

capitulum costae   

  (Modificado de LZ (1049)) El tuberculum costae articula con el processus 

transversus y el capitulum costae articula con una fóvea más ventral.  

 

  0 obsoleto, el tuberculum constituye un ángulo más o menos recto en ese sector   

  1 presente, truncado, el largo es menos de un cuarto del capitulum, generando una 

incisura capitulotubercularis moderadamente profunda y un moderadamente grande canalis 

vertebrarterialis   

  2 presente y alargada, largo aproximadamente la mitad o más del capitulum, generando 

una incisura capitulotubercularis profunda y manteniendo un canalis vertebrarterialis 

espacioso   

 

196. Costa vertebralis, costilla verdadera más caudal, largo relativo a la costa sternalis  

  (Nuevo, ver también LZ (1066))  
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  0 costa vertebralis de la misma longitud o hasta el doble que la costa sternalis   

  1 costa vertebralis aproximadamente del mismo largo que la costa sternalis   

  2 costa vertebralis distintivamente más corta que la costa sternalis   

 

197. Costae (vertebrales) incompletae synsacrales, número   

  (LZ (1083))  

 

  0 cero   

  1 uno   

  2 dos    

  3 tres   

 

198. Costillas, processus uncinatus   

  (BG (114))  

 

  0 alargadas y estrechas   

  1 amplias y espatuladas   

  2 amplias y bifurcadas   

 

Esternón 

 

199. Sternum, margen caudal, número de incisiones (en total)   

  (MS (22), ver también M)  

 

  0 cuatro (contando las laterales cerradas como las de Procellaria spp.)   

  1 dos   

  2 cero   

  3 condición de los Diomedeidae y algunos individuos de Macronectes en los cuales hay 

un par de incisurae mediales poco profundas y unas trabeculae amplias  

 

200. Sternum, margen caudal en la parte media   

  (Nuevo) Ver figura debajo. 
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  0 incisura   

  1 bilobados, con un pequeño surco en el medio de los lóbulos    

  2 en punta  

  3 recto o curvado siguiendo el margen del esternón   

 

201. Sternum, fosa marcada en la porción craneal de la superficie dorsal   

  (MS 24) Dorsal = parte interna del esternón  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

202. Sternum, carina 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) está aplanada, como en Spheniscus magellanicus.  

 

  0 ausentes   

  1 fosa presente   

  2 foramen con recesos presente   

  3 fenestra presente   

  4 fosas bilaterales con recesos presente   

 

203. Sternum, carina en vista craneal, presencia de surco a lo largo de su extensión dorsoventral   

  (Nuevo)  
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  0 no   

  1 sí   

  2 hay una cresta longitudinal que delimita dos surcos laterales   

 

204. Sternum, forma y largo craneocaudal relativo al ancho de la superficie dorsal del sternum   

  (Nuevo modificado de S (108), LZ (1099), (1100), (1101))  

 

  0 rectangular, cuerpo esternal más largo que ancho   

  1 cuerpo esternal más ancho que largo   

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

 

205. Sternum, posición del extremo caudal de la carina sterni relativa al extremo caudal del 

corpus sterni   

  (S (109), LZ (1103), (1107), (1205))  

 

  0 la carina sterni se extiende caudalmente o cerca del extremo caudal del esternón   

  1 el extremo caudal de la carina sterni es craneal al extremo caudal del esternón   

 

206. Superficie dorsal del esternón   

  (S (110), M (34), LZ (1108), (1110), MC (72))  

 

  0 relativamente suave y sin marcas   

  1 con numerosos forámenes neumáticos a lo largo de la línea media y los márgenes 

laterales   

  2 pocos forámenes 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 forámenes pequeños   

  2 presente, muchos forámenes de tamaño considerable   

 

208. Corpus sterni, margo costalis sterni, pila costalis, en vista lateral   
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  (Modificado de LZ (1117), ver también S (113)) Hace referencia a, en vista 

lateral (o medial), cómo se encuentra esa zona: si debajo de la línea del esternón, invaginada o 

evaginada.  

 

  0 cóncavo, invaginación dentro del corpus sterni   

  1 recto   

  2 convexo, invaginación extendida lateralmente   

 

209. Número de facetas costales en el esternón   

  (Modificado de LZ (1119), S (114)) El criterio que se sigue aquí es que cada 

faceta está 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 desde la spina interna rostri, con relación 

al eje axial o mayor del sternum   

  (Nuevo, ver también: S (119), LZ (1142))  

 

  0 desde la spina interna rostri, es un ángulo aproximadamente de 45°   

  1 desde la spina interna rostri, es un ángulo menor a 45° o aproximadamente 

perpendicular   

  2 la dirección no es constante: empieza con un ángulo de 45° y luego tiene una 

concavidad que hace que el margen más lateral quede perpendicular   

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

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

 

211. Sternum, neumaticidad del surco del coracoides y labrum internum sternae   

  (S (117), LZ (1137)) El labrum internum sternae es el labio dorsal.  

 

  0 ausente   
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  1 presente   

 

212. Sternum, largo del processus craniolateralis sterni   

  (Nuevo, ver también S (118), LZ (1141)) processus craniolateralis sterni es el 

proceso que se dirige craneolateralmente.  

 

  0 no sobresale del borde   

  1 sobresale del borde en sentido lateral pero muy poco desarrollado (más que nada 

comparado con los processi caudo-laterales sterni)   

  2 bien desarrollados, robustos   

  3 se proyectan formando una expansión extremadamente alargada y craneal   

 

213. Sternum, sulcus articularis coracoideus, articulación con el coracoides: espacio libre   

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

 

  0 esternón, sulcus articularis coracoideus, articulación con el coracoides: espacio 

caudal libre   

  1 sólo llega la punta más dorsal del processus lateralis del coracoideus llega hasta el 

margen más craneal del sternum, dejando una fosa mediana (a veces, queda una fosa craneal 

también)   

  2 ningún segmento del processus lateralis del coracoideus llega hasta el margen del 

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

 

214. Esternón, labrum externum (ventral), sulcus articularis coracoideus bilobado, desarrollo 

de la carilla más medial y la más lateral   

  (Nuevo, ver también MS (23)) Relacionado a las marcas que deja la articulación 

con el coracoideus.  

 

  0 sulcus articularis coracoideus no bilobado   

  1 sulcus articularis coracoideus bilobado, desarrollo similar de las dos carillas, la 

lateral puede tener un surco más pronunciado y/o ser un poco más extensa   

  2 sulcus articularis coracoideus bilobado, desarrollo diferencial de las dos carillas, la 

más lateral es más pequeña pero el surco está más cerrado   
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  3 sulcus articularis coracoideus bilobado, desarrollo diferencial de las dos carillas, la 

más lateral es más pequeña y presenta un tubérculo proyectado dorsolateralmente en su parte 

más craneal (siendo este "ganchito" la superficie más lateral de articulación con el coracoides, 

caudalmente ya no hay punto de contacta)   

 

215. Corpus sterni, rostrum sterni, spina externa rostri, estado y forma   

  ���1�X�H�Y�R���� �Y�H�U�� �W�D�P�E�L�p�Q�� �/�=�� ���������������� �6�� �������������� �:�� ���6�7�1�������� �6�&�� ������������ ��� �� �³ventral 

manubrial spine�´�� 

 

  0 ausente u obsoleta, su reducción comienza medialmente   

  1 presente, no se extiende más allá del margen craneal y se ubica a la misma altura que 

la spina interna   

  2 presente, se extiende más allá del margen craneal y se dirige cranealmente   

 

216. Esternón, desarrollo mediolateral del extremo craneodorsal de la spina externa 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 

cóncava   

  3 expandida y robusta, de forma triangular invertida y con la superficie cóncava, su 

sector ventral está comprimido lateromedialmente, y su extremo se proyecta dorsal   

  4 estilizada y proyectada rostralmente   

 

217. Esternón, relación 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 más medial del surco del 

coracoides izquierdo se encuentra dorsal al extremo más medial del surco del coracoides 

derecho en la cara anterior    
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218. Esternón, longitud del margen costal relativo a la longitud del esternón (a lo largo de la 

línea media dorsal)   

  (S (127), LZ (1165))  

 

  0 menos de ¼ (un cuarto) pero mayor a 1/5 (un quinto)   

  1 entre ¼ (un cuarto) y 1/2 (medio), aproximadamente 1/3 (un tercio)  

  2 entre ½ (medio) y ¾ (tres cuartos)   

  3 mayor a ¾ (tres cuartos)   

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

 

219. Esternón, presencia de un surco debajo de la zona de articulación con las costillas debido 

a que dicho margen está extendido lateralmente   

  (S (128), LZ (1173)) Debajo del margo costalis puede aparecer un surco a lo 

largo del margen laterodorsal (e.g., Spheniscus magellanicus).  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

220. Corpus sterni, margen caudal del sternum, trabecula intermedia e incisura caudolateralis   

  (Nuevo, ver también S (130), LZ (1182)) Los principales procesos que se 

dirigen caudalmente son las trabeculae laterales, cuando aparecen otros procesos adiconales, 

corresponden a las trabeculae intermedia y 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. Sternum, convexidad en la unión del corpus sterni y la carina sterni, en vista lateral   

  (Nuevo, ver también S (133), LZ (1195), W (STN2))  

 

  0 moderadamente convexo   

  1 prácticamente recto   
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  2 extremadamente convexo, acercándose a un perfil semicircular   

 

222. Esternón, apex carinae, grado de proyección con respecto a la parte rostral del sulcus 

articularis coracoideus y al rostrum sterni   

  (Nuevo, ver también S (134), M (33), LZ (1198)) X = por ausencia de la apex 

carinae. 

 

  0 más caudal que ambos   

  1 al mismo nivel que la parte rostral del sulcus articularis coracoideum   

  2 aproximadamente al mismo nivel que el rostrum sterni 

  3 craneal al rostrum sterni 

 

223. Esternón, ancho mediolateral del margen ventral de la quilla y de la pila carinae   

  (Nuevo, ver también S (136), LZ (1216))  

 

  0 igual o con el margen más angosto   

  1 margen más grueso   

  2 pila carinae más gruesa   

 

224. Apex carina, engrosamiento   

  (Nuevo)  

 

  0 mediolateralmente comprimido   

  1 robusto   

 

225. Apex carina, vista ventral, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 formando una �³espina�  ́  

  1 de forma unilobada   

  2 de forma bilobada o triangular invertida   

 

226. Pila carinae + apex carina + rostrum sterni, forma en vista lateral   

  (Nuevo)  
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  0 rostrum sterni más caudal que el apex carinae, margen de la pila carinae 

aproximadamente recto   

  1 de perfil, en forma de "C" abierta: la extensión dorsoventral del conjunto de 

estructuras (pila carinae + apex carina + rostrum sterni) es 2 y 1/2 veces aproximadamente la 

profundidad craneocaudal de la concavidad    

  2 de perfil, en forma de "C" cerrada: la extensión dorsoventral del conjunto de 

estructuras (pila carinae + apex carina + rostrum sterni) es alrededor de 2 veces la profundidad 

craneocaudal de la concavidad   

 

Clavícula (Fúrcula) 

 

227. Clavícula, ancho craneocaudal de la extremitas omalis claviculae (epicleideum) relativo a 

la porción ventral de la clavícula   

  (S (139), LZ (1222), (1232))  

 

  0 subigual o un poco más ancha, parabólica o en forma de U   

  1 significativamente más ancha, en chevron o en forma de V   

  2 muy abierta, en forma de semicírculo   

 

228. Clavícula, elongación craneocaudal relativa del processus omalis claviculae   

  (Nuevo, ver también S (141), LZ (1224))  

 

  0 corta, las facetas articulares del coracoides y del acromion de la escápula no están 

muy separadas  

  1 elongadas, las facetas articulares del coracoides y del acromion de la escápula están 

bien separadas  

   2 las facetas no están separadas en dos facies distinguibles (la superficie es continua) y 

ubicadas en distintos planos   

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

están en un mismo plano   

 

229. Clavícula, surco alargado ventral o fosa en el lado medial del borde ventral del processus 

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

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

230. Clavícula, symphysis furculae, vista craneal, extensión ventral   

  (Nuevo) Ver figura del carácter siguiente. 

 

  0 ausente   

  1 presente  

 

231. Clavícula, symphysis furculae, vista craneal, forma de la terminación   

  (Nuevo) Ver figura debajo. 

 

  0 unilobado   

  1 bilobado   

 

232. Extremitas omalis claviculae, recessus pneumaticus caudales   

  (Nuevo, ver también LZ (1227), S (146), W (FUR1))  

 

  0 ausente   

  1 presente, rudimentario o vestigial, indicado por una depresión poco profunda con pori 

pneumatici   

  2 presente, moderadamente desarrollado, bien definido, con forámenes neumáticos   

  3 presente, bien desarrollado, profundo y bien definido, con un foramen profundoo   

 

233. Extremitas sternalis claviculae, symphysis claviculae, facies cranialis, depresión   
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  (Nuevo, ver también LZ (1242), S (151))   

 

  0 ausente   

  1 presente, generalmente asociado con la pendiente craneodorsal del apex carinae en 

la junctura sternoclavicularis   

 

234. Extremitas sternalis claviculae, symphysis claviculae, forma de la faceta articular con el 

sternum en 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 proyección caudal   

  3 tubérculo prominente triangular, de borde agudo dorsalmente y redondeados los 

laterales   

  4 liso   

 

235. Claviculae, con apophysis furculae muy larga   

  (MS 21)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

236. Ancho versus alto máximos de la claviculae   

  (Nuevo)  

 

  0 ancho = alto   

  1 ancho > alto   

  2 ancho < alto   

 

Escápula 

 

237. Escápula, extensión craneal relativa del acromion   

  (S (155), LZ (1245))  
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  0 corto, no se extiende cranealmente a la faceta articular para el coracoideus   

  1 se extiende sobrepasando apenas la faceta articular para el coracoideus   

  2 se extiende sobrepasando notablemente la faceta articular para el coracoideus   

 

238. Escápula, forma del acromion   

  (Nuevo, modificado de S (156))  

 

  0 no se expande más alla del margen   

  1 redondeado y expandido dorsocranealmente   

  2 ensanchado romo o cuadrado   

  3 comprimido dorsoventralmente, alargado, digitiforme   

 

239. Escápula, extremo craneal, facies lateral: entre el acromion y el de la facies articularis 

humeralis (área de origen del m. deltoideus major)    

  (Nuevo, modificado de LZ (1252), S (158))  

 

  0 recto, o casi convexo   

  1 los dos procesos se curvan dándole a esta superficie una fosa o surco amplio   

  2 muy profundo, los dos procesos se curvan aún más, quedando semicircular   

 

240. Escápula, facies articularis humeralis   

  (Nuevo, ver también S (159), LZ (1254))  

 

  0 plano o cóncavo    

  1 convexo o en punta   

 

241. Escápula, 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. Escápula, cuerpo expandido como una hoja delgada   

  (S (164), M (31))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

243. Escápula, 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 espátula, se aplana y ensancha   

 

Coracoides 

 

244. Coracoides, curvaturlemena relativa del extremo craneal del processus acrocoracoideus, 

con respecto al eje más largo del coracoides   

  (S (167), LZ (1268)) Hamulado = en gancho (e.g., 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 de la facies articularis scapularis   

  (Nuevo, ver también S (170), MS (19), LZ (1281))  

 

  0 plana   

  1 levemente cóncava, márgenes poco marcados  

  2 marcadamente cóncava, márgenes elevados  

 

246. Coracoides, forma de la facies articularis humeralis   

  (S (171))  
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  0 circular o débilmente ovalada   

  1 dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente alargada   

 

247. Coracoides, desarrollo del processus 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 más desarrollado, terminus proprius se extiende medial y/o dorsal al cuerpo, 

en algunos se curva mediodorsalmente alrededor del margo medialis corporis   

 

248. Largo máximo de la extremitas sternalis coracoidei (= punta del processus lateralis al 

angulus medialis) en relación con el largo del cuerpo, a lo largo de su eje (= facies articularis 

sternalis a la extremitas omalis coracoidei)   

  (Nuevo)  

 

  0 igual o menor a un tercio   

  1 aproximadamente la mitad   

  2 entre la mitad y el mismo largo   

 

249. Coracoides, foramen nervi supracoracoidei   

  (S (182), M (29), LZ (1286))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

250. Coracoides, extremitas sternalis, processus lateralis muy alargado   

  (Nuevo, ver también S (184), M (30))  

 

  0 no   

  1 sí, pero no tan largo como el resto del cuerpo del coracoides (hasta el "cuello" antes 

del procoracoideum)   
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  2 sí, tan largo como el resto del cuerpo hasta el processus procoracoideus   

 

251. Coracoides, concavidad relativa al borde lateral del processus lateralis   

  (Nuevo, ver también S (185), LZ (1308))  

 

  0 recto   

  1 marcadamente cóncavo   

  2 sigmoide, pero mayormente convexo   

  3 convexo   

  4 reducido o ausente, sin procesos 

 

252. Coracoides, processus lateralis: ángulo / extremo más 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 está muy expandida cranealmente y forma una expansión con borde 

cuadrangular   

 

253. Coracoides, desarrollo de labrum internum y labrum externum   

  (Nuevo) 1 y 2 pueden además estar presentes a distintas alturas a modo de 

repisas.  

 

  0 sólo se puede distinguir el labrum externum   

  1 se distinguen los dos, con la misma extensión mediolateral   

  2 se distinguen los dos, el labrum internum es más corto en extensión mediolateral que 

el labrum externum   

 

254. Coracoides, extensión de el/los labra   

  (Nuevo)  

 

  0 en toda la longitud de la extremitas sternalis coracoidei   

  1 restringido al ancho del cuerpo, no se extiende sobre el processus lateralis   
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255. Presencia de una fosa profunda en la extremitas sternalis coracoidei, lado dorsal   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o indistinguible   

  1 presente con una leve concavidad   

  2 muy desarrollada con recesos y a veces con forámenes neumáticos   

 

256. Extremitas sternalis coracoideum, labrum internum, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 circular u ovalado   

  1 elongado y delgado, comprimido   

 

257. Coracoides, foramen neumático asociado con la facies articularis sternalis, 

inmediatamente junto al borde lateral del labrum internum   

  (S (191), LZ (1317))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

258. Coracoides, facies articularis sternalis, forma en vista dorsal o ventral   

  (Nuevo, modificado de S (197))  

 

  0 recto   

  1 más o menos cóncavo   

  2 fuertemente cóncavo, formando un arco curvilíneo entre la facies articularis sternalis 

y el processus lateralis del coracoides   

 

259. Coracoides, extremitas sternalis coracoidei, angulus medialis, desarrollo   

  (Nuevo, ver también LZ (1302)) Aclaración de nuevo término: segmentum 

medium coracoideum = �³�V�H�J�P�H�Q�W�R���P�H�G�L�R���G�H�O���F�R�U�D�F�R�L�G�H�V�´; segmento que queda comprendido 

entre la extremitas omalis claviculae y la extremitas sternalis coracoidei (ver figura debajo). 
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  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 al del segmentum medium coracoideu -nuevo 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 al del segmentum medium coracoideum)   

 

 

260. Coracoides, extremitas sternalis coracoidei, impressio m. sternocoracoidei, desarrollo   

  (Nuevo) Presencia de crestas, estrías, surcos, fosas, etc.  

 

  0 débilmente marcadas o ausente   

  1 con algunas crestas o una leve depresión   

  2 bien desarrollado, puede presentar estriación, una fosa profunda y crestas que lo 

delimitan   

 

261. Coracoides, extremitas sternalis coracoidei, impressio m. sternocoracoidei, posición y 

forma    

   (Nuevo, ver también S (193), (196))  

 

  0 límites indistinguibles   

  1 presente, ovalado, lateral   

  2 de posición central   

  3 de posición medial: con estriaciones mediolaterales que forman un triángulo isósceles 

al extenderse cranealmente en la parte media    

  4 de posición central y lateral   
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Húmero 

 

262. Os sesamoideum m. scapulotricipitis 

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

263. Húmero abreviado, largo menor al doble del largo del fémur 

  (MS (26)) La abreviación del húmero en Sphenisciformes no se considera 

homóloga a la de Oceanitidae, por lo cual se codifica como un estado distinto.  

 

  0 no   

  1 sí   

  2 condición en Sphenisciformes   

 

264. Húmero, tuberculum dorsale en 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 del caput humeri   

  2 muy desarrollado en todas sus vistas, se diferencia fácilmente del caput humeri, 

quedando una concavidad entre las dos estructuras   

 

265. Húmero, tuberculum ventrale, vista dorsal, desarrollo   

  (Nuevo)  

 

  0 no expandido   

  1 poco expandido, no más allá del límite caudal de la cabeza del húmero   

  2 muy expandido, sobrepasando el nivel caudal de la cabeza del húmero   

 

266. Húmero, incisura capitis: porción más distal   
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  (Nuevo, modificado de MS (28)) Con magnificación se observa una cresta que 

se interpone en el camino de la incisura capitis (en Macronectes, por ejemplo, la incisura 

capitis no tiene interrupciones, pero en Oceanites se interrumpe distalmente).  

 

  0 sin interrupciones   

  1 con interrupciones 

 

267. Húmero, segunda (dorsal) fossa pneumotricipitalis por profundidad de la incisura capitis   

  (Nuevo, ver también MS (29)) Se ve como una pequeña fosa dorsal.  

 

  0 ausente   

  1 pobremente desarrollada  

  2 se forma una cresta, paralela al eje del húmero   

  3 bien desarrollada, casi igual que la fossa pneumotricipitalis ventral 

 

268. Húmero, fossa pneumotricipitalis, desarrollo   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o poco desarrollada   

  1 moderadamente desarrollada  

  2 muy desarrollada, ocupa la mitad o más de la cabeza del húmero   

 

269. Húmero, fossa pneumotricipitalis con aberturas neumáticas   

  (MS (30))  

 

  0 sí   

  1 no   

 

270. Húmero, crista deltopectoralis dorsalmente prominente, y expandida dorsalmente en 

forma subtriangular   

  (Nuevo, basado en MS (31))  

 

  0 no   

  1 sí   



    183 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

  2 menos triangular, más redondeada   

 

271. Húmero, en vista craneal, el margen de la crista deltopectoralis corre aproximadamente 

paralelo al eje axial del húmero (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   

  1 sí   

 

272. Húmero, proximal, impressio m. coracobrachialis cranialis   

  (Nuevo, ver también S (202), W (HUM7))  

 

  0 plano a superficial, cicatriz muscular ovalada, no visiblemente deprimida   

  1 cicatriz muscular ovalada fuertemente excavada   

  2 las marcas del músculo están localizadas más distalmente, con el extremo distal más 

rugoso y con un borde distal en anillo, elevado anterior y distalmente como una tuberosidad (si 

bien toda la zona de la impressio coracobrachialis queda virtualmente excavada debido a la 

proyección de la crista deltopectoralis)   

 

273. Húmero, distal, processus 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. Húmero, crista bicipitalis, facies cranealis, forma   

  (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 cóncava, el margen de la cabeza del húmero se extiende fuertemente ventral   

 

275. Húmero, processus supracondylaris dorsalis, forma   

  (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, pequeño, excedido dorsalmente por la extremitas distalis, jugum o torus (= 

cresta redondeada)   

 

276. Húmero, proximal, tuberculum m. pectoralis superficialis   

  ���1�X�H�Y�R�����Y�H�U���W�D�P�E�L�p�Q���6�����������������:�����+�8�0���������/�=�������������������³Pars deep�´�����Y�H�U���2�Z�U�H����

�������������������I�L�J�X�U�D���������³depth�´������ 

 

  0 ausente o poco notorio   

  1 presente, aplanado   

  2 presente, más prominente en el margen   

  3 presente, termina en punta   

  4 presente, prominente, desplazado ventralmente   

 

277. Húmero, proximal, craneal: sulcus transversus   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o pobremente marcado en toda su extensión   

  1 presente, profundo, poco extendido (1/3 -un tercio- del ancho aproximadamente), 

restringido a una pequeña fosa ventral, y desde ese punto se extiende dorsalmente menos 

profundo 

  2 presente, extendido, continuo, ½ (la mitad) o más 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. Húmero, caput humeri dirigido ventralmente   

  (Nuevo, ver también S (198), M (36))   
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  0 no   

  1 sí (condición de Sphenisciformes)   

 

279. Húmero, extremitas proximalis humeri, orientación del tuberculum ventrale   

  (Nuevo, ver también LZ (1367))  

 

  0 ventral   

  1 proximal   

  2 caudal   

 

Figura 3.30. Esquemas del 
húmero mostrando las distintas 
estructuras que pueden aparecer 
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 dorsalis, EV 
epicondylus ventralis, F fosa 
que se extiende de la IC y de la 
FO, FMB fossa musculi 
brachialis, FO fossa olecrani, 
FP fossa pneumotricipitalis, IC 
incisura capitis, ICO impressio 
coracobrachialis, INI incisura 
intercondylaris, PF processus 
flexorius, PSD processus 
supracondylaris dorsalis, SLT 
sulcus ligamentum transversus, 
SST sulcus scapulotricipitalis, 
TD tuberculum dorsale, TPS 
tuberculum m. pectoralis 
superficialis, TSV tuberculum 
supracondylare ventrale, TV 
tuberculum ventrale. 

280. Húmero, proximal, caudal: presencia de foramen en la cresta de la fossa pneumotricipitalis   

  (Nuevo)  
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  0 ausente   

  1 presente   

 

281. Húmero, distal, fossa 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 depresión oval poco hasta profundamente excavada  

 

282. Húmero, extremo distal, vista craneal: presencia de epicondylus ventralis   

  (Nuevo, modificado de MS (34)) El epicondylus ventralis se presenta como un 

abultamiento en el margen ventral.  

 

  0 ausencia   

  1 presencia   

 

283. Húmero, superficie distal con una fosa que confluye con el sulcus humerotricipitalis 

(aunque esté poco marcado), y que se continúa sobre el condylus dorsalis   

  (Nuevo, modificado de MS (35))  

 

  0 ausente   

  1 levemente marcado, poco pronunciado sobre el condylus dorsalis   

  2 presente, condylus dorsalis bien excavado por esta fosa   

  3 fosa muy profunda con recesos   

 

284. Húmero, forma de la sección transversal   

  (Modificado de S (210), LZ (1439))  

 

  0 elíptica, no comprimida   

  1 subelíptica, craneocaudalmente comprimida   

  2 extremadamente comprimida craneocaudalmente   

  3 la parte proximal es circular y luego se comprime craneocaudalmente   
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285. Húmero, distal caudal, sulcus musculi scapulotricipitis distinguible del sulcus musculi 

humerotricipitis   

  (Nuevo, ver también S (211), W (HUM12), LZ (1488))  

 

  0 sí, bien marcados   

  1 no   

  2 no limitado por surcos   

  3 sí, pero con surcos levemente marcados   

 

286. Húmero, distal caudal, crestas que rodean al sulcus musculi scapulotricipitis + sulcus 

musculi humerotricipitis, desarrollo relativo   

  (Nuevo) Terminología sensu LZ.  

 

  0 dorsal = Ventral (igual) 

  1 dorsal > Ventral (mayor) 

  2 dorsal < Ventral (menor) 

 

287. Húmero, extensión distal del processus flexorius   

  (Nuevo, modificado de S (213), LZ (1476))  

 

  0 bajo, no alcanza ni supera el nivel del condylus ventralis   

  1 alcanza el nivel del condylus ventralis o apenas lo sobrepasa   

  2 se extiende significativamente más alla del condylus ventralis en sentido caudal y 

distal   

 

288. Húmero, condylus dorsalis, forma de extremo más proximal   

  (Nuevo)  

 

  0 redondeado   

  1 en gancho, apunta ventralmente   

  2 en gancho redondeado, alargado en sentido distodorsal a proximoventral   

 

289. Húmero, relación entre los condylus dorsalis y condylus ventralis   

  (Nuevo, ver también S (224), B (118))  
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  0 mismo tamaño y forma   

  1 condylus dorsalis alargado en sentido proximodistal, condylus ventralis alargado en 

sentido ventrolateral   

 

290. Húmero, orientación en el eje axial de la fossa m. brachialis en vista craneal   

  (Nuevo, modificado de S (216): se modificaron las orientaciones 

(lateral=dorsal, medial=ventral), además faltaba el estado 2 que es lo que sucede en pingüinos). 

 

  0 se extiende de proximodorsal a distoventral   

  1 proximodistal   

  2 mucho más inclinado y pequeño, si bien puede distinguirse un eje proximodorsal a 

distoventral   

 

291. Húmero, fossa olecrani, forma 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. Húmero, neumaticidad de la fossa olecrani   

  (Modificado de S (219), W (HUM3), LZ (1485), S (225), LZ (1459))  

 

  0 ausente o con forámenes neumáticos extremadamente pequeños distribuidos en la 

superficie   

  1 neumática con uno o más forámenes en la pared lateral, socavando el borde medial 

del sulcus tendinis m. scapulotricipitalis   

  2 extendamente neumática, sobre todo la pared proximal   

 

293. Extremo distal del húmero fuertemente aplanado y ventralmente protruyente, los sulci 

scapulotricipitalis y humerotricipitalis forman dos surcos profundos y se desplazan hacia el 

margen ventral del hueso   
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  (S (220), M (37))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

294. Húmero, forma del tuberculum supracondylare ventrale en 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 cóncavo, dándole un aspecto triangular 

y en punta en vista medial (ventral)   

  4 muy pronunciado, en punta, descendiendo distalmente   

 

295. Húmero, desarrollo del epicondylus dorsalis   

  (Nuevo, ver también S (226), LZ (1461)) Ver figura.  

 

  0 débil o relativamente plano dorsalmente   

  1 en forma de tubérculo   

  2 no distinguible del procesus supracondylaris dorsalis   

 

296. Húmero, distal y caudal al epicondylus ventralis, presencia de uno o dos forámenes 

pequeños pero profundos   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   
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297. Húmero, distal al epicondylus dorsalis, presencia de fosas   

  (Nuevo)  

 

  0 ausentes   

  1 una fosa circular pequeña en el lado dorsal   

  2 presentes, dos fosas con el mismo desarrollo, una sobre el epicondylus dorsalis y otra 

más caudal   

  3 presente, tres en total: dos caudales y una craneal   

  4 presente, dos fosas de igual desarrollo caudales al epicondylus dorsalis   

 

298. Húmero, distal, vista dorsal: desarrollo de una cresta   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

299. Húmero, largo total relativo al de la ulna y/o radio 

  (Nuevo, ver también LZ (1344))  

 

  0 entre ¾ (tres cuartos) y del mismo largo   

  1 entre ½ (la mitad) y ¾ (tres cuartos)   

  2 entre ¼ (un cuarto) y ½ y (medio)   

 

300. Húmero, en el margo caudalis, hay una la cresta que separa la crista deltoides pectoidea 

de la diáfisis, 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, compresión craneocaudal pronunciada resultando en una forma sub-laminada   

  (S (229), M (41), ver también LZ (1516), (1544), MC (83))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

302. Ulna, papillae remigales caudales dorsales   

  (Nuevo, modificado de S (230), LZ (1521))  

 

  0 ausente o presente como pequeñas impresiones   

  1 presentes como tuberosidades prominentes   

  2 presentes como pequeñas concavidades marcadas   

  3 presentes pero no muy prominentes (se sienten al tacto)   

 

303. Extremitas proximalis ulnae, lado craneal de la impressio 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 impresión alargada   

  1 cóncava, crista brachialis elevada   

 

304. Ulna, foramenes neumáticos en el extremo proximal de la impressio m. brachialis   

  (S (233), W (ULN2), LZ (1503))  

 

  0 ausente   

  1 presente, al menos como pori   

 

305. Extremitas distalis ulnae, tuberculum carpale, facies craniodorsalis, fossa 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 la incisura radialis   

  (Nuevo, ver también S (243), (234), LZ (1524), W (ULN3), LZ (1505))  

 

  0 presente, superficial   

  1 presente, fuertemente incisa   

  2 ausente, región homóloga cranealmente convexa   

 

307. Ulna, proximal, desarrollo del sulcus tendineus proximalis   

  (Modificado de S (238), W (ULN7), ver también LZ (1512), B (119), SC (86)) 

Sulcus tendineus a veces como incisura tendineus, m. flexor carpi ulnaris, o depresión húmero-

ulnar. Sulcus tendineus proximalis = nuevo término para diferenciar el que está proximal. Es 

un surco que corta o no el olécranon.  

 

  0 indistinguible   

  1 sulcus tendineus muy excavado   

 

308. Ulna, proximal, tuberculum cristae en el borde caudal de la crista intercotylaris, forma   

  (Nuevo, modificado de S (242), B (88), ver también LZ (1498)) Hace referencia 

la forma de la crista intercotylaris.  

 

  0 ausente   

  1 presente como una cresta redondeada   

  2 presente, puntiagudo   

 

309. Ulna, neumaticidad asociada a la incisura radialis   

  (Modificado de S (244), LZ (1507), (1508))  

 

  0 ausente, o poros muy diminutos   

  1 presente, forámenes neumáticos grandes   

 

310. Ulna, forma de la impressio 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 dirección proximodistal, pero oblicuo   

  2 alargada en dirección proximodistal, pero paralelo al eje mayor de la ulna   

  3 elongado, sobrepasa el nivel de las cotilas   

 

311. Ulna, forma del tuberculum carpale   

  (Nuevo, ver también S (236), W (ULN5), LZ (1533), (1536)) Ver figura.  

 

  0 borde proximal inclinado, borde ventrodistal en ángulo recto (o un poco menos) con 

respecto al eje de la ulna (margen distal en ángulo 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 lengüeta (margen distal curvo)   

  2 borde proximal inclinado, borde ventrodistal cóncavo distalmente, terminando en un 

punto proyectado distalmente (margen distal cóncavo y proyectado distalmente)   

  3 bordes proximales y distales subparalelos, morfología 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  



    194 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 

313. Ulna, cresta sublaminada prominente, dorsoventralmente comprimida, que se extiende 

distalmente desde el borde craneodorsal del processus cotylaris dorsalis   

  (S (240), LZ (1493)) Es una cresta muy marcada en el margen.  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

314. Ulna, sulcus intercondylaris y condylus ventralis bien definidos   

  (Modificado de S (241), B (15)) Sulcus intercondylaris y condylus ventralis 

sensu Ericson (1997:458).  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

315. Extremitas distalis ulnae, trochlea carpalis, condylus dorsalis ulnae, labrum condyli 

dorsalis (cresta en medialuna), extensión terminal   

  (Modificado de S (247), LZ (1528))  

 

  0 ausente o muy poco marcada (no hay extensión -ni dorsal ni distal- más allá del 

cóndilo)   

  1 se extiende más allá del cóndilo distalmente, pero no dorsalmente   

  2 presente, apex (terminus) del condylus dorsalis extendido, puntiaguda, y extendido 

dorsalmente    

 

316. Ulna, extensiones proximodistales relativas de los cóndilos distales   

  (Modificado de S (248), LZ (1530), B (74))  

 

  0 cóndilos subiguales en extensión distal   

  1 condylus dorsalis significativamente más proximal que el condylus ventralis    

  2 condylus dorsalis más extendido distalmente que el condylus ventralis   

 

317. Ulna, distal, dorsal, incisura tendinous distalis   
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  (Nuevo) Incisura tendinous distalis = nuevo término para diferenciarlo de la 

incisura tendinous proximalis. En muchos se forma una fosa y un tubérculo más o menos 

desarrollado que puede cerrar el surco (ver figura debajo). 

 

  0 ausente   

  1 presente, con una fosa y un pequeño tubérculo   

  2 presente, con un surco pronunciado y un tubérculo muy desarrollado   

  3 presente, con un surco moderado y sin tubérculo   

 

 

318. Ulna, forámenes neumáticos caudoventrales al labrum del condyli dorsalis y proximales 

al sulcus intercondylaris   

  (Modificado de S (249))  

 

  0 ausentes, o pequeños pori   

  1 presentes   

 

319. Ulna, extremo distal con una marcada depressio radialis   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

320. Ulna, extremo proximal modificado de manera tal que la crista intercotylaris y las cotilas 

están dirigidas ventralmente y adquieren el mismo desarrollo formando tres picos. El radio se 

aloja en la fosa que se forma debajo de ellos.   

  (Nuevo) La impressio brachialis y la incisura radialis quedan fusionadas y 

alojan al radio.  



    196 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 

  0 no   

  1 sí   

 

321. Ulna, proximal, fosa pequeña y profunda ubicada entre el olécranon y el processus 

cotylaris dorsalis, que limita con una repisa que sobresale bruscamente en la superficie caudal 

del húmero   

  (Modificado de MS (37))  

 

  0 no   

  1 sí, moderadamente profunda   

  2 sí, muy profunda   

 

322. Ulna, distal, ventral, proximal al condylus ventralis ulnae presenta un tubérculo que 

apunta ventralmente   

  (Nuevo)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

323. Radius, extremitas proximalis radii, facies ventralis, tuberculum bicipitale radii, estado y 

forma   

  (Nuevo, ver también LZ (1540), S (252), B (33))  

 

  0 ausente   

  1 presente, pero poco desarrollado (pudiendo no ser el tubérculo más desarrollado, ver 

carácter que sigue)   

  2 presente, siendo el tubérculo más desarrollado   

 

324. Radius, tubérculo robusto en el radio proximal, caudodorsal al tuberculum bicipitalis radii   

  (Modificado de S (253)) El tuberculum bicipitalis radii no es tan proximal y 

está menos desarrollado que el aquí descripto (ver figura debajo).  

 

  0 ausente, puede formar una cresta que se proyecta desde el tuberculum 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 del tuberculum aponeurosis ventralis   

  (Modificado de S (258), LZ (1555)) Ver figura del carácter. Es un tubérculo 

robusto en el radio proximal, caudodorsal al tuberculum bicipitalis radii.  

 

  0 alargado proximodistalmente en forma de cresta prominente redondeada (= 

�³�Y�H�U�W�L�F�D�O�´������ 

  �����H�O�R�Q�J�D�G�R���G�R�U�V�R�Y�H�Q�W�U�D�O�P�H�Q�W�H����� ���³�K�R�U�L�]�R�Q�W�D�O�P�H�Q�W�H�´������ 

  2 en forma de clavija, prominente y extendida caudalmente   

  3 formando un tubérculo relativamente robusto, localizado distalmente  

 

 

Huesos metacarpales 

 

327. Ossa metacarpalia, grado de fusión y extensión proximodistal del os metacarpale alulare 

(I)   
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  (Nuevo, ver también LZ (1580), (1749), (1751), S (272)) Os metacarpale 

alulare = metacarpal I, os metacarpale majus = os metacarpale secundus = metacarpal II, os 

metacarpale minus = os metacarpale tertius = metacarpal III. La zona de anquilosis de los 

extremos proximales y distales de los metacarpales mayor y menor se denomina como 

symphysis intermetacarpalis proximalis y distalis (Baumel et al. 1993).  

 

  0 presente, alargado extendiéndose más proximodistalmente que la symphysis 

intermetacarpalis proximalis   

  1 presente, pero truncado, se extiende cranealmente pero no más proximodistalmente 

que la symphysis intermetacarpalis proximalis   

  2 presente, vestigial, pequeño y sinostótico con el os metacarpale majus   

  3 ausente   

  4 como el 1, pero modificado en un espolón que se dirige cranealmente   

 

328. Os metacarpale majus (II ) y spatium intermetacarpale asociado, estado   

  (Nuevo, ver también LZ (1581), S (273)) I = metacarpale alulare, II = 

metacarpale majus, III = metacarpale minus.  

 

  0 distinguible del I y del III estructuralmente, spatium intermetacarpale amplio   

  1 I (si está presente), II y III se fusionan sincondróticamente, spatium intermetacarpale 

muy estrecho   

  2 fusión mayor entre I, II y III, spatium intermetacarpale obsoleto o ausente    

 

329. Carpometacarpo, os metacarpale minus, grado de arqueamiento   

  (Nuevo, ver también MC (85))  

 

  0 nulo, el II y III son paralelos, es recto    

  1 el II y III no son paralelos y el III presenta un arqueamiento leve   

  2 el II y III no son paralelos y el III presenta un arqueamiento pronunciado   

 

330. Os metacarpale minus (III), corpus metacarpale, forma   

  (Nuevo, ver también LZ (1590), S (274))  

 

  0 (sub) cilíndrico   
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  1 (sub) laminar, plano, parte proximal más aplanada, pero sin formar surco   

  2 de poco a moderadamente cóncavo proximalmente   

  3 más cóncavo, formando proximalmente un surco   

 

331. Ossa metacarpalia, extensión distal relativa de los metacarpales majus (II ) y minus (III )   

  (S (275), LZ (1591))  

 

  0 II igual o más largo que el III   

  1 II más corto que el III   

 

332. Carpometacarpo, presencia de processus intermetacarpalis   

  (Nuevo)  

 

  0 presente   

  1 ausente   

 

333. Ossa metacarpalia, extensión proximodistal del sulcus tendineus en la superficie dorsal 

del metacarpal majus (II)   

  (S (276), LZ (1603)) Sulcus tendineus a veces como sulci tendinorum m. 

extensor longus digiti majoris y extensor digitorum communis en la bibliografía.  

 

  0 sulcus tendineus ausente   

  1 sulcus tendineus limitado a la mitad distal del II (o continúa muy tenue)   

  2 sulcus tendineus se extiende a lo largo del II   

 

334. Ossa metacarpalia, largo del metacarpale alulare (I) versus su dígito (digitus alularis)   

  (Nuevo, ver también S (277), LZ (1619))  

 

  0 os metacarpale alulare < digitus alularis (menor) 

  1 os metacarpale alulare = digitus alularis (igual) 

  2 fusionado como espolón   

 

335. Carpometarcarpus, processus extensorius y processus alularis, tamaño   

  (Nuevo)  
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  0 ausente o indistinguible   

  1 de igual tamaño   

  2 processus extensorius > processus alularis (mayor) 

  3 processus extensorius < processus alularis (menor) 

  4 muy modificado por espolón   

 

336. Carpometarcarpus, processus extensorius, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 redondeado, sin extensión predominante en ningún sentido   

  1 proyectado cranealmente   

  2 extendido proximocranealmente   

  3 muy modificado por espolón   

 

337. Carpometarcarpus, processus extensorius y alularis, curva entre ambos   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente, sigue el borde del processus extensorius   

  1 marcada   

  2 muy marcada y pequeña (processus alularis muy reducido)   

 

338. Carpometarcarpus, fossa supratrochlearis, forma y posición   

  (Nuevo)  

 

  0 indistinguible   

  1 localizada cerca de la tróclea, pero superficial    

  2 proximocraneal, más o menos profunda   

  3 proximocraneal, profunda  

  4 foramina y recesos en esa región   

 

339. Carpometarcarpus, dorsalmente la tróclea está rodeada por una cresta irregular (en la rima 

dorsalis trochlearis) que caudalmente forma una muesca y un tubérculo   

  (Nuevo)  
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  0 muesca y tubérculo ausentes   

  1 muesca presente, tubérculo ausente   

  2 muesca y tubérculo desarrollados   

  3 tubérculo prominente, muesca indistinguible   

 

340. Carpometarcarpus, rima ventralis: presencia de muesca y tubérculo   

  (Nuevo)  

 

  0 muesca y tubérculo ausentes   

  1 muesca presente, tubérculo ausente   

  2 muesca y tubérculo desarrollados   

 

341. Ossa metacarpalia, extensión caudal relativa de las rima dorsalis trochlearis y rima 

ventralis trochlearis en el borde caudal de la tróclea   

  (Nuevo, ver también S (278), LZ (1626)) La rima dorsalis trochlearis y la rima 

ventralis trochlearis (sensu LZ) corresponden a los anillos ventral y dorsal de la trochlea 

carpalis respectivamente.  

 

  0 los extremos caudal y craneal de ambas rimae están al mismo nivel aproximadamente   

  1 el extremo caudal de la rima ventralis trochlearis está un poco más desplazado 

caudalmente que la rima dorsalis trochlearis   

  2 la rima ventralis trochlearis está mucho más desplazada caudalmente que la rima 

dorsalis trochlearis  

 

342. Ossa metacarpalia, foramen neumático en la fossa infratrochlearis ventralis de la cara 

ventral del carpometacarpo proximal   

  (Nuevo, ver también S (279), LZ (1640), W (CMC4))  

 

  0 ausente   

  1 presente, pori dispersos   

  2 presente, forámenes grandes   

 

343. Carpometarcarpus, fossa infratrochlearis, estado   
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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. Ossa metacarpalia, desarrollo de la fovea carpalis caudalis (es común que aparezcan dos 

foveae: una proximal al processus intermetacarpalis y otra distal)   

  (Nuevo, ver también S (280), LZ (1644), W (CMC2,3)) Fovea = fosa redonda 

con bordes en forma de copa. De las dos fóveas, una corresponde a la fovea carpalis caudalis 

que se distingue por estar encima del processus intermetacarpalis; la otra, más 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 proyección ventral prominente   

  1 bien desarrollado, proyectado ventrocranealmente   

  2 morfología propia de los Sphenisciformes (proceso indistinguible)   

 

346. Ossa metacarpalia, forámenes neumáticos en la fovea carpalis caudalis   

  (Modificado de S (281), LZ (1646), ver también W (CMC1))  

 

  0 ausente   

  1 presente (pori pequeños)   

  2 forámenes grandes con recesos   

 

347. Ossa metacarpalia, desarrollo de la fovea carpalis cranialis   

  (Nuevo, ver también S (282), LZ (1647), SC (90), W (CMC6)) fosa pequeña y 

circular ubicada entre las trócleas.  

  0 indistinta a poco excavada   
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  1 profunda y bien excavada, fosa ventralmente cóncava   

 

348. Ossa metacarpalia, forámenes neumáticos en la fovea carpalis cranialis (o región 

homóloga)   

  (Nuevo, modificado de S (283), LZ (1648), ver también W (CMC5))  

 

  0 ausente   

  1 presente, foramenes pequeños o poros   

  2 presente, foramenes bien distintivos   

 

349. Ossa metacarpalia, forámenes neumáticos en la synostosis metacarpalis distalis   

  (Nuevo, ver también S (285), W (CMC10))  

 

  0 ausente   

  1 presente, como pori   

  2 presente, como forámenes   

 

350. Carpometarcarpus, largo 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 de sulcus interosseus que se extiende 

proximalmente a lo largo de la symphysis metacarpalis distalis del II y III    

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente, rebordes poco marcados   

  2 presente, rebordes bien marcados   

 

Falanges de la mano 

 



    204 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

352. Phalanges digiti I (alularis, primus) manus, número y forma 

  (Nuevo, ver también LZ (1677), S (286))  

 

  0 una, del mismo ancho del carpometacarpale minus   

  1 dos, reducida   

  2 cero en el adulto, por fusión al carpometacarpale majus, (falange digital reducida en 

juveniles y pichones)   

  3 dos   

 

353. Phalanges digiti II (majus, secundus) manus, número   

  (Nuevo, ver también LZ (1678))  

 

  0 dos   

  1 uno   

 

354. Phalanges digiti minus (III, tertius), número   

  (Nuevo, ver también LZ (1679))  

 

  0 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 compresión dorsoventral de la falange proximal del dígito II   

  (Nuevo, modificado de LZ (1707), ver también S (289))  

 

  0 subcilíndrico a subtriangular   

  1 dorsoventralmente comprimido, retiene la pila cranialis   

  2 dorsoventralmente comprimido y craneocaudalmente expandido, sin pila cranialis   
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357. Manus, phalanx proximalis digiti II (majus, secundus) facies articularis metacarpalis, 

bilobación dorsoventral (vista proximal) comprendiendo la cotyla ventralis y el tuberculum 

dorsalis tendinis (sensu LZ), estado 

  (Nuevo ver también LZ (1711), S (290))  

 

  0 ausente, superficie articular con el carpometacarpo II con una faceta simple   

  1 presente, dos lóbulos bien definidos por crestas y/o depresiones   

 

358. Manus, desarrollo y forma del tubérculo caudodistal en el extremo distal del II-1 (= 

processus internus indicis, sensu Smith 2010)   

  (Nuevo, ver también S (291), LZ (1722))  

 

  0 ausente   

  1 presente, tubérculo pequeño, no se extiende más allá del extremo articular distal del 

II-1   

  2 presente, tubérculo alargado, en forma de cresta diagonal, o de quilla, se extiende 

significativamente distalmente o caudodistalmente desde el margen caudal del II-1   

 

359. Manus, margen caudal del II-1, parte distal, curvatura   

  (Nuevo, ver también S (292))  

 

  0 recto o poco convexo, sigue con la misma dirección del resto del margen   

  1 convexo, pero antes de llegar al processus internus indicis se hace cóncavo   

 

360. Manus, desarrollo de una tuberosidad en el borde caudal del III-1   

  (Nuevo, ver también S (295), LZ (1729))  

 

  0 ausente a débilmente desarrollado   

  1 presente, desarrollado como una expansión caudal aplanada   

  2 robusto, caudalmente expandido, con una punta en gancho   

 

361. Manus, falange I comparada con falange II-2 (segunda falange del carpometacarpo II)   

  (Nuevo)  
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  0 falange I menor o igual a 1/2 (un medio) de la falange II-2  

  1 falange I mayor a 1/2 (un medio) de la falange II-2, hasta 3/4 (tres cuartos) 

  2 falange I igual a falange II-2   

 

362. Falange II-1, largo con respecto al carpometacarpo   

  (Nuevo)  

 

  0 carpometacarpo apenas más largo que la falange II-1   

  1 carpometacarpo menor a dos veces la falange II-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 antitrocánter   

  (S (297), LZ (1777))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

364. Pelvis, concavidad relativa por debajo de la crista dorsolateralis illi (=concavitas 

infracristalis sensu Smith 2010)   

  (Nuevo, ver también S (299), LZ (1782))  

 

  0 obsoleta   

  1 moderada   

  2 bien desarrollada   

 

365. Pelvis, foramen ilioischiadicum, extensión craneocaudal en la concavitas infracristalis, 

estado   

  (Nuevo, ver también LZ (1790), S (300)) La concavitas infracristalis se 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. Pelvis, fossa renalis en 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, división de la fossa renalis en pars ischiadica (craneal) y pars pudenda (caudal) 

mediante procesos costales de las vértebras sinsacrales y la crista iliaca intermedia   

  (Nuevo, ver también S (302), LZ (1794)) La separación entre la pars ischiadica 

y la pars pudenda está dada por una cresta que cruza todo el hueso (no solo por las proyecciones 

costales cortas de cada vértebra)  

 

  0 ausente, fosa única craneocaudalmente continua   

  1 presente  

 

368. Pelvis, número de procesos costales de las vértebras sinsacrales que participan en la 

división de la fossa renalis (cuando la división está presente)   

  (S (303))  

 

  0 múltiple (al menos tres), siendo el proceso costal más anterior el más ventral, y los 

procesos posteriores menos inclinados ventralmente   

  1 un solo proceso costal (o dos con una separación estrecha) dispuesto bien ventral y 

dividuendo la fossa renalis   

 

369. Pelvis, amplia fosa o forámenes y neumaticidad asociada con la parte craneal de la fossa 

renalis, pars pudenda (o región homóloga)   

  (S (304), LZ (1798))  

 

  0 ausente   

  1 presente   
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370. Pelvis, fossa renalis, recessus caudalis fossae (= recessus iliacus, sensu Baumel 1979)   

  (S (305), LZ (1799))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

371. Pelvis, processes margines caudalis, desarrollo   

  (Nuevo, ver también S (307), S (320), LZ (1868), (1892), (1914))  

 

  0 ausentes o indistinguibles   

  1 presentes y extendidos caudalmente, desarrollo menor al processus terminalis ischii   

  2 presentes y extendidos caudalmente, desarrollo igual o mayor al processus terminalis 

ischii   

 

372. Pelvis, processes margines caudalis (si presentes), dirección   

  (Nuevo, ver también S (321), LZ (1869), (1872))  

 

  0 caudales   

  1 caudolaterales   

  2 caudomediales   

 

373. Pelvis, tuberculum preacetabulare, forma y desarrollo   

  (LZ (1810), S (308), MC (93))  

 

  0 ausente u obsoleto   

  1 tubérculo pequeño, torus, o área rugosa   

  2 proceso alargado, ventral al margo dorsalis acetabulae   

 

374. Pelvis, ancho interacetabular tomado al nivel de los puntos máximos de los processus 

antitrochantericus, relativo al largo sinsacral (sólo sinsacro, sin contar las proyecciones de la 

pelvis)   

  (Nuevo, modificado de S (316), LZ (1845))  
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  0 mayor a ½ (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, posición del vertex craniolateralis ilii relativo al antitrocanter   

  (S (318), LZ (1864))  

 

  0 caudodorsal   

  1 dorsal    

 

377. Pelvis, morfología del vertex craniolateralis en la crista iliaca dorsolateralis (= crista 

dorsolateralis ilii, sensu Baumel et al. 1993)   

  (Modificado de S (319), LZ (1862), (1865), (1884)) Es un tubérculo dorsal al 

antitrocánter.  

 

  0 extremo bajo y redondeado (apenas diferenciado)   

  1 tubérculo elevado en el vertex craniolateralis  

  2 vertex craniolateralis evertido lateralmente y elevado dorsalmente en forma de 

lengüeta   

 

378. Pelvis, margen craneal de la facies dorsalis del preacetabular ilia multilobate (= ala 

preacetabulares ilii)   

  (Nuevo, modificado de S (310), LZ (1820))  

 

  0 ausente   
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  1 presente, a veces como irregularidades a ambos lados   

 

379. Pelvis, orientación ala preacetabulares ilii relativo al plano transverso del sinsacro   

  (Modificado de S (312), LZ (1823)) Esta parte corresponde a los procesos 

preacetabulares del Ilium.  

 

  0 oblicua, margen dorsal del ilium localizado dorsal al margen lateral   

  1 subhorizontal, margen dorsal del ilium localizado apenas dorsal al margen lateral   

  2 convexo, desciende lateralmente en ángulo recto y forma una meseta horizontal   

 

380. Pelvis, curvatura del borde craneal del ala preacetabulare ilii   

  (Nuevo, modificado de S (313), LZ (1825))  

 

  0 recto   

  1 convexo cranealmente (a veces con lobulaciones bajas)   

  2 con indentaciones   

  3 cóncavo   

 

381. Pelvis, expansión lateral del extremo craneal del ala preacetabulare ilii, con un 

angostamiento craneal al acetabulum   

  (Nuevo, modificado de S (314), LZ (1828))   

 

  0 ausente, no hay expansiones  

  1 presente, se expande hacia los laterales  

 

382. Pelvis, largo craneocaudal del ala preacetabulare ilii relativo al ala postacetabular ilii   

  (Modificado de S (324), LZ (1890)) Ala postacetabular ilii = proceso 

postacetabular, es aquello que va desde el acetabulum hasta la spina dorsolateralis ilii, o hasta 

el processus marginis caudalis (cuando no se desaarrolla spina dorsolateralis ilii)  

 

  0 aproximadamente subigual   

  1 ala preacetabulare ilii significativamente más corta   

  2 ala preacetabulare ilii significativamente más larga    
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383. Pelvis, foramen ilioischiadicum caudalmente cerrado   

  (Modificado de MC (94))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

384. Pelvis, fenestra isquiopubica o spatio ischiopubico   

  (Nuevo, ver también S (333), LZ (1952), (1956))  

 

  0 no se forma porque el apex pubis no contacta ni está fusionado al processus terminalis 

ischii   

  1 se forma por articulación del pubis con el processus terminalis ischii   

  2 se forma por fusión del pubis con wl processus terminalis ischii (con o sin sutura). 

En especímenes longevos puede desaparecer la sutura (sucede en Macronectes)   

 

385. Pelvis, robustez del processus terminalis ischii  

  (Nuevo)  

 

  0 del mismo ancho que el scapus pubis en su segmento más distal   

  1 entre 1 y 2 (uno y dos) el scapus pubis 

  2 doble del ancho dorsoventral del scapus pubis   

  3 más del doble del scapus pubis   

 

386. Ischium, orientación del extremo caudal del ischium   

  (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, asociado al foramen obturatum   

  (S (329), LZ (1930))  

 

  0 ausente (puede estar ausente por fusión)   
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  1 presente   

  2 esta zona está muy fusionada, no se pueden distinguir procesos porque es una pared 

ósea maciza   

 

388. Ischium, tubérculo visible que se proyecta ventralmente, asociado al foramen obturatum   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

389. Pubis, expansión dorsoventral relativa del extremo terminal (= apex pubis)   

  (Nuevo, ver también S (330), (331), LZ (1932), (1940))  

 

  0 poca o ninguna expansión   

  1 expansión visible generando un extremo terminal espatulado   

 

Fémur 

 

390. Fémur, orientación de la cabeza femoral con respecto al eje proximodistal del fémur    

  (S (334), LZ (1968))  

 

  0 en ángulo recto (90º) o cercano (noventa grados)   

  1 en ángulo significativamente mayor que 90º (noventa grados)   

 

391. Fémur, orientación de la fovea ligamenti capitis de la cabeza femoral   

  (S (335), W (FEM5))  

 

  0 la fóvea se orietnta proximomedialte   

  1 la fóvea se orietnta próximalente  

  2 fóvea ausente o indisstinguible  

 

392. Fémur, compresión craneocaudal relativa del trochanter femoris   

  (S (336), LZ (1967))  
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  0 poco a nada, trochanter femoris distintivamente más ancho craneocaudalmente que 

el caput femoris   

  1 prominente, trochanter femoris subigual al caput femoris   

 

393. Fémur, superficie lateral del trochanter femoris, excavación   

  (Nuevo, modificado de S (338))  

 

  0 ausente, redondeado y liso   

  1 presente, aplanado   

  2 presente, fuertemente excavado   

 

394. Fémur, posición relativa proximodistal de la inserción del m. obturator medialis en el 

margen lateral del trochanter femoris   

  (Modificado de S (339), W (FEM2)) 0 es cuando la línea del trocánter no 

presenta interrupciones, y 1 cuando está interrumpida. m. obturador lateral = externo, m. 

obturador = interno. 

 

  0 distal, no se extiende sobre el borde proximal del trochanter femoris   

  1 proximal, se extiende sobre el borde proximal del trochanter femoris, otorgándole 

margen lateral del trochanter femoris un contorno irregular en vista proximal   

 

395. Extremitas proximalis femoris, collum femoris, facies articularis antitrochanterica, 

margen   

  (LZ (1975), S (341))  

 

  0 jugum lineal, variablemente discernible, definido principalmente por la concavitas 

marginis distalis   

  1 prominente, cristula a menudo subrectangular, extendiéndose más allá de la facies 

caudalis   

 

396. Fémur, prominencia proximal relativa de la crista trochantericus   

  (Modificado de S (342), LZ (1978), (1997))  

 

  0 alta, se extiende sobrepasando la extensión de la cabeza femoral   
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  1 baja, subigual o no se extiende sobrepasando la cabeza femoral   

  2 la crista trochanteris se 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 diáfisis femoral en vista lateral   

  (S (343), LZ (2000))  

 

  0 recto, o apenas convexo   

  1 significativamente arqueado y convexo cranealmente   

 

399. Fémur, concavidad relativa del borde medial de la diáfisis femoral en vista caudal   

  (S (347), W (FEM6)) Sin contar la cabeza del fémur.  

 

  0 borde medial recto   

  1 borde medial claramente cóncavo en vista caudal   

 

400. Fémur, desarrollo de la trochlea fibularis en el condylus lateralis del fémur distal   

  (S 348)  

 

  0 bien definido   

  1 pobremente definido, casi ausente   

 

401. Fémur, ancho mediolateral de la trochlea fibularis en el condylus lateralis en comparación 

con el condylus medialis   

  (S (349), LZ (2017), ver también W (FEM1)) En ocasiones, la parte más ancha 

del condylus medialis corresponde a la porción proximal.  

 

  0 subigual al ancho del condylus medialis   
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  1 más ancho que el del condylus medialis   

 

402. Fémur, vista distal, ancho craneocaudal de la trochlea fibularis (sin la extensión de la 

crista tibiofibularis) versus ancho craneocaudal del condylus medialis   

  (Nuevo)  

 

  0 subiguales   

  1 mucho mayor   

 

403. Fémur, sulcus patellaris, profundidad 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, área plana   

  3 surco extremadamente profundo, rebordes formando crestas prominentes, el sulcus 

patellaris en vista distal o proximal es una U cerrada   

 

404. Fémur, desarrollo de tubérculo/cresta en la cara craneal, margen lateral de la porción distal 

(proximal al sulcus patellaris)   

  (Nuevo, modificado de S (354))   

 

  0 ausente   

  1 presente, tubérculo pequeño (se siente al tacto)   

  2 presente, cresta elongada proximodistalmente   

 

405. Fémur, distal, facies caudal, fossa poplitea   

  (Nuevo)  

 

  0 plana, ausente   

  1 fosa poco profunda   

  2 fosa profunda bien delimitada   

  3 pequeña, marcada, desplazada distalmente y delimitada por una cresta en sentido 

mediolateral    
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406. Fémur, linea intermuscularis caudalis   

  (Nuevo)  

 

  0 muy débil, más conspicua en su segmento proximomedial, se interrumple y reaparece 

de forma conspicua en su segmento mediolateral   

  1 presente. más desarrollada distalmente   

  2 presente, bien desarrollada en dirección latero proximal a mediodistal   

 

407. Fémur, epicondylus medialis   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

408. Fémur, vista distal, forma, considerando el ancho craneocaudal sin la extensión del 

condylus lateralis   

  (Nuevo)  

 

  0 cuadrado o un poco más largo craneocaudalmente que mediolateralmente   

  1 rectangular, más ancho mediolateralmente que craneocaudalmente   

  2 aplanado, al menos dos veces más ancho mediolateralmente que craneocaudalmente   

 

409. Fémur, distal, impressio ligamenti cruciati cranialis   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o apenas marcado   

  1 cóncavo, poco profundo, sigue la pendiente del condylus medialis   

  2 cóncaco, muy profundo, no excava al condylus medialis   

  3 cóncavo, moderadamente profundo, excava al condylus medialis   

 

410. Fémur, distal, desarrollo proximal de crista tibiofibularis   

  (Nuevo) se pondera en relación con el reborde lateral del cóndilo.  
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  0 al mismo nivel, redondeado   

  1 más expandida proximalmente y en punta, no sobrepasa al condylus lateralis   

  2 sobrepasa considerablemente el condylus lateralis en sentido proximal   

 

411. Patella osificada, presencia   

  (S (355), LZ (2051))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

412. Largo del fémur en relación con el tibiotarsus   

  (Nuevo) El largo del tibiotarsus incluye a la crista cniemialis lateralis + 

cranialis.  

 

  0 tibiotarsus = 1 1/2 fémur (una vez y media) hasta casi dos  

  1 tibiotarsus = 2 a 3 veces el fémur (dos a tres)   

  2 tibiotarsus = casi 3 o + fémures (casi tres veces y hasta cuatro)  

 

 

Tibiotarso y fíbula 

 

413. Tibiotarsus, desarrollo relativo del tubérculo intercondilar en la faceta articular proximal 

del tibiotarsus + fíbula   

  (Nuevo, modificado de S (359), LZ (2059), ver también W (TTR3))  

 

  0 obsoleto   

  1 bajo   

  2 próximamente alto y robusto   

 

414. Tibiotarsus, alargamiento proximal relativo de las cristae 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 más allá de las facetas articulares proximales del tibiotarsus en una 

magnitud equivalente al ancho mediolateral del tibiotarsus proximal  

  2 se extienden más allá de las facetas articulares proximales del tibiotarsus en una 

magnitud equivalente a una o una vez y media el ancho mediolateral del tibiotarsus proximal 

  3 se extienden más allá de las facetas articulares proximales del tibiotarsus en una 

magnitud equivalente a dos o más veces el ancho mediolateral del tibiotarsus proximal 

 

415. Tibiotarsus, orientación del borde distal de la cresta cnemial craneal   

  (S (363), W (TTR1))  

 

  0 se extiende distalmente, recta   

  1 se extiende distalmente con una inflexión medial, el extremo distal de la cresta 

contacta la impressio ligamentum collateralis medialis   

  2 se extiende laterodistamente  

 

416. Tibiotarsus, curvatura relativa del borde craneal de la crista 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 de la fossa flexoria   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o indistinguible   

  1 bien desarrollada   
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419. Tibiotarsus, largo proximodistal del foramen interosseum distale relativo al foramen 

interosseum proximale   

  (Nuevo, ver también S (374), LZ (2129), (2130))   

 

  0 subigual o foramen interosseum distale un poco más largo (de 1 a 1 y 1/2)   

  1 foramen interosseum distale significativamente más largo (el doble o más)   

  2 foramen interosseum distale significativamente más corto   

 

420. Tibiotarsus, proximal, vista caudal, presencia de impressio ligamentum collateralis 

medialis   

  (Nuevo)  

 

  0 indistinguible o presente como una cicatriz    

  1 bien desarrollada formando una cresta alargada proximodistalmente   

 

421. Tibiotarsus, margen lateral de la crista cnemialis lateralis. La facies lateral de la crista 

cnemialis lateralis es recta o redondeada, y distalmente forma un ángulo de ca. 90° con el 

margen lateral del hueso   

  (Nuevo)  

 

  0 ese borde en ángulo de casi 90° (noventa grados) no presenta ninguna proyección   

  1 ese borde presenta un hamulus   

 

422. Tibiotarsus, distal, retinaculum musculorum extensorum (= 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, posición del sulcus extensoris   

  (Nuevo, modificado de S (378), LZ (2135))  
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  0 centrado   

  1 lateral   

  2 medial   

 

424. Tibiotarsus, tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylare (sensu LZ)   

  (Modificado de S (379), LZ (2137), MC (101)) El tuberculum ligamenti 

tibiometatarsale intercondylare es laterodistal al pons supratendineus y proximomedial al 

condylus lateralis tibiotarsi. Es pequeño y menos desarrollado que el tuberculum retinaculi m. 

fibularis que es alargado.  

 

  0 ausente o no discernible   

  1 presente   

 

425. Tibiotarsus, rotación lateral del extremo distal del tibiotarsus (incluyendo los cóndilos) 

relativo a la epífisis proximal   

  (S (382), LZ (2149))  

 

  0 ausente   

  1 presente, algo rotado   

 

426. Tibiotarsus, morfología del reobrde o anillo del condylus medialis   

  (Nuevo, ver también S (384), LZ (2151))  

 

  0 circular   

  1 ovalado: subcircular, elongado craneocaudalmente   

  2 rectangular: largo craneocaudal aproximadamente 2 veces su alto proximodistal   

 

427. Tibiotarsus, morfología del reborde o anillo del condylus lateralis   

  (Nuevo)  

 

  0 circular   

  1 ovalado: subcircular, elongado craneocaudalmente   

  2 rectangular: largo craneocaudal aproximadamente 2 veces su alto próximo distal   
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428. Tibiotarsus, desarrollo relativo de la depressio epicondylaris lateralis   

  (Nuevo, ver también S (385), LZ (2154), pero están mal posicionados)   

 

  0 ausente o indistinguible   

  1 más deprimida que el el reborde, irregular y poco definida   

  2 fosa bien marcada   

 

429. Tibiotarsus, desarrollo relativo del sulcus m. fibularis brevis   

  (S (389), LZ (2169)) Se observa por la pendiente lateral, cuando el ángulo es 

mayor a 90° corresponde al estado 0.  

 

  0 indistinto o muy débilmente desarrollado   

  1 evidente y moderadamente desarrollado   

 

430. Tibiotarsus, desarrollo relativo de la trochlea cartilaginis tibialis  

  (Modificado de S (390), ver también LZ (2153), (2170), (2173))   

 

  0 márgenes y surco moderadamente desarrollado   

  1 márgenes bien desarrollados y surco profundo   

 

431. Tibiotarsus, simetría de los márgenes medial y lateral de la trochlea cartilaginis tibialis   

  (Nuevo, ver también S (391), (392), LZ (2172))  

 

  0 relativamente simétricas   

  1 asimétrico: el margen medial es más agudo y pronunciado   

  2 asimétrico: el margen lateral es más agudo y pronunciado   

 

432. Tibiotarsus, cresta medial de la trochlea cartilaginis tibialis hipertrofiada, robusta y con 

forma de montículo   

  (S (394), ver también LZ (2170))  

 

  0 ausente   

  1 presente   
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433. Tibiotarsus, orientación del canalis extensorius   

  (S (395), ver también LZ (2178), (2181)) El canalis extensorius pasa por debajo 

del pons supratendineus.  

 

  0 apenas oblicuo   

  1 notoriamente oblicuo, orientación proximolateral a distomedial   

  2 centrado   

 

434. Tibiotarsus, proyección distal relativa de los cóndilos: condylus medialis y condylus 

lateralis   

  (Nuevo)  

 

  0 ambos con la misma extensión distal    

  1 condylus medialis más extendido 

  2 condylus lateralis más extendido 

 

435. Tibiotarsus, diáfisis alineada con el condylus lateralis   

  (Nuevo, ver también Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017)  

 

  0 no   

  1 sí   

 

436. Largo de la fíbula con respecto al tibiotarsus   

  (Nuevo, ver también S (398), LZ (2191))  

 

  0 tres cuartos   

  1 menos de tres cuartos, pero más de un medio   

  2 la mitad o menos   

 

437. Fíbula, concavidad relativa de la superficie articular proximal   

  (Nuevo, modificado de S (397), LZ (2186))  

 

  0 convexa   

  1 marcadamente plana   
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  2 cóncava   

 

438. Fíbula, presencia de fosa triangular en la cara lateral, distal a la cabeza de la fíbula   

  (Nuevo, ver también S (400)) Fíbula, en vista caudal segmento proximal.  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

439. Fíbula, surco en el borde craneolateral de la fíbula con una marcada tendencia caudodistal   

  (S (401))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

440. Fíbula, tuberculum m. iliofibularis, forma   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o débil   

  1 moderadamente marcado   

  2 bien desarrollado, proyectado caudalmente   

 

Tarsometatarso 

 

441. Tarsometatarsus, largo proximodistal del tarsometatarsus relativo al fémur   

  (Nuevo, ver también S (404), M (46), LZ (1963), MS (49))  

 

  0 tarsometatarsus alrededor de un tercio del largo del fémur  

  1 tarsometatarsus subigual o aproximadamente 1 y media del largo del fémur     

  2 tarsometatarsus el doble o más del fémur   

 

442. Tarsometatarsus, desarrollo del os metatarsale I y primer dígito   

  (S (405), LZ (2221)) Os metatarsale I = primum = hallucis.  

 

  0 os metatarsale I robusto, reteniendo las falanges proximal y ungueal   
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  1 os metatarsale I vestigial, con una falange ausente o vestigial   

 

443. Tarsometatarsus, desarrollo y orientación de la eminentia intercotylaris (= 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. Tarsometatarsus, posición proximodistal de la tuberositas m. tibialis cranialis en la cara 

dorsal de los ossa metatarsalia II y III   

  (Nuevo, modificado de S (410), LZ (2236)) Os metatarsale II = secundum, os 

metatarsale II = tertium. El tubérculo, para la inserción del m. tibialis cranialis, es casi 

imperceptible. 

 

  0 notorio, proximal, dentro de la fossa infratrochlearis dorsalis   

  1 casi indistinguible, localizado en el extremo distal, dentro de la fossa infracotylaris 

dorsalis   

  2 ausente   

  3 alargado y distal, fuera de la fossa infratrochlearis   

 

445. Tarsometatarsus, borde medial de la cotyla medialis proximalmente elevado y bien 

desarrollado, generado por una cresta que rodea la cotyla medialis medialmente   

  (Nuevo, ver también S (411), LZ (2249))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

446. Tarsometatarsus, extensión proximal relativa de las cotylae lateralis y medialis   

  (Modificado de S (412), LZ (2250), (2248)) Hace referencia a la elevación, no 

a la proximidad entre cotilas.  

 

  0 subigual   
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  1 la cotyla medialis está más proximal que la cotyla lateralis   

  2 la cotyla medialis está más distal que la cotyla lateralis   

 

447. Tarsometatarsus, tamaños relativos de las facetas articulares de las cotilas proximales (= 

cotylae lateralis y medialis)   

  (Nuevo, ver también S (413), LZ (2251), W (TMT3))  

 

  0 subigual   

  1 cotyla medialis más expandida que la cotyla lateralis   

  2 cotyla lateralis más expandida que la cotyla medialis   

 

448. Tarsometatarsus, desarrollo del borde dorsal de la cotyla lateralis, entendida como una 

cresta dorsal que rodea a la cotila   

  (Nuevo, ver también S (414), LZ (2253), W (TMT3))  

 

  0 borde reducido o ausente (pendiente suave sin crestas)   

  1 borde presente   

 

449. Tarsometatarsus, desarrollo de la tuberositas ligamentum collateralis lateralis en el borde 

dorsolateral, debajo del rebirde de la cotyla lateralis, y de la impressio ligamentum collateralis 

lateralis  

  (Nuevo, ver también S (415), LZ (2255))  

 

  0 tubérculo e impressio ausentes o indistinguibles   

  1 tubérculo e impressio presentes  

 

450. Tarsometatarsus, fossa infracotylaris plantaris, ubicada entre las cotilas y el hypotarsus   

  (S (418), LZ (2267) Plantaris = 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. Tarsometatarsus, foramina vascularia proximalia, número y posición  

  (Nuevo, ver también Acosta Hospitaleche & Gelfo 2017)  

 

  0 dos, ubicados a distinto nivel   

  1 dos, ubicados al mismo nivel   

 2 cuatro forámenes en un receso, alineados al mismo nivel 

 

452. Tarsometatarsus, forma de la crista 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 más larga proximodistalmente que su ancho  

  2 muy alargada, más de tres veces el largo que el ancho  

 

453. Tarsometatarsus, extensión de la crista lateralis hypotarsi en sentido proximodistal   

  (Nuevo, ver también S (420), LZ (2272))  

 

  0 ausente o débilmente desarrollada, no se extiende más allá del área plantar   

  1 muy desarrollada, se extiende un poco menos que las demás crestas (e.g., crista 

medialis hypotarsi)  

  2 moderada a muy desarrollada, tan extendidad como la crista medialis hypotarsi   

 

454. Tarsometatarsus, proximal, presencia de una fosa o impressio delimitada proximalmente 

marcada por el anillo de la cotyla lateralis   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

455. Tarsometatarsus, presencia de una fosa o surco que se proyecta distalmente desde el 

foramen vascular lateral o desde la crista lateralis hypotarsi   

  (Nuevo) Posiblemente corresponda al sulcus m. fibularis longi desplazado.  

 

  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. Tarsometatarsus, sulcus extensorius longitudinal bien marcado   

  (Nuevo) En el estado 1, la cresta medial es más baja que la lateral.  

 

  0 no, no queda encauzado entre crestas longitudinales   

  1 sí, con crestas asimétricas, la lateral es la más extendida dorsalmente   

  2 sí, con crestas simétricas   

 

457. Tarsometatarsus, desarrollo del canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus (FDL)   

  (Nuevo, ver también S (423), LZ (2278), M (47), Berge & Storer 1995: figura 

�������³�W�H�Q�G�L�Q�D�O���S�D�V�V�D�J�H�����´ �G�H���6�W�U�D�X�F�K�������������������\���³anteromedial canal�´���G�H���6�W�D�O�O�F�X�S�����������������I�L�J�X�U�D��

6)) Ver figura 3.31 (insertada aquí abajo nuevamente). 

 

  0 ausente, indiscernible o surco superficial   

  1 presente, profundo, delimitado en su mayoría por un surco o un canal óseo   

 
Figura 3.30. Esquemas del tarsometatarso mostrando las distintas estructuras y variaciones 
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que pueden aparecer en Procellariiformes, en vistas (A, D, F) proximal, (B) dorsal y (C, E) 
ventral. Abreviaturas: CIH crista intermedia hypotarsi, CLH crista lateralis hypotarsi, CMH 
crista medalis hypotarsi, COL cotyla lateralis, COM cotyla medialis, EMI eminentia 
intercotylaris, FDL flexor hallucis longus, FHL flexor digitorum longus, FID fossa 
ifracotylaris dorsalis, FIP fossa ifracotylaris plantaris, FVD foramen vasculare distale, FVPD 
foramina vascularia proximalia (dorsal), FVPV foramina vascularia proximalia (ventral), II 
trochlea metatarsi II, III trochlea metatarsi III, ILCL impressio ligamentum collateralis 
lateralis, IV trochlea metatarsi IV, SE sulcus extensorius, SHY sulcus hypotarsi, TLCL 
tuberositas ligamentum collateralis lateralis, TMTC tuberositas m. tibialis cranialis. 
 

458. Tarsometatarsus, desarrollo del canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL)   

  (Nuevo, ver también S (426), LZ (2280)) Ver figura 3.31 y citas del anterior 

carácter.   

 

  0 ausente, indiscernible o surco superficial   

  1 presente, profundo y delimitado, en su mayoría, por un surco o canal óseo   

  2 canal cerrado por fusión de las cristae   

 

459. Tarsometatarsus, posición mediolateral de la crista medialis hypotarsi relativa a la cotyla 

medialis proximal del tarsometatarsus   

  (Nuevo, ver también S (427))  

 

  0 crista medialis hypotarsi en el medio de la cotyla medialis   

  1 crista medialis hypotarsi en el medio de la línea media de la cotyla medialis   

  2 crista medialis hypotarsi lateral a la cotyla medialis   

  3 caso extremo donde la crista medialis hypotarsi está lateral a la cotyla medialis pero 

además en el medio del eje del hueso   

 

460. Tarsometatarsus, largo proximodistal de la crista medialis relativo al ancho dorsoventral 

de la superficie articular del tarsometatarsus, sin contar la expansión de la cresta   

  (Modificado de S (421), LZ (2276)  

 

  0 débil a moderada, la crista medialis es subigual al ancho dorsoplantar del 

tarsometatarsus proximal   

  1 la cresta es significativamente más larga que el ancho dorsoplantar del 

tarsometatarsus proximal   
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461. Tarsometatarsus, presencia de sulci hypotarsi   

  (Nuevo)  

 

  0 uno   

  1 dos   

  2 tres   

  3 tres, cerrados   

 

462. Tarsometatarsus, presencia de cristae 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. Tarsometatarsus, parte proximal, vista proximal, conformación del canal para el tendón 

del musculus flexor digitorum longus (FDL)   

  (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) de la crista medialis hypotarsi y la crista 

intermedia hypotarsi   

  3 cerrado, por fusión de la crista medialis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi   

 

464. Tarsometatarsus, parte proximal, vista proximal, conformación del canal para el tendón 

del musculus flexor hallucis longus (FHL)   

  (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) de la crista lateralis hypotarsi y la crista 

intermedia hypotarsi    
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  3 cerrado, por fusión de la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi   

 

465. Tarsometatarsus, vista proximal, margen medial de la parte proximal de unión de la crista 

medialis hypotarsi con la superficie articular   

  (Nuevo, ver también S (429), LZ (2288))  

 

  0 convexo   

  1 cóncavo   

 

466. Tarsometatarsus, proximal, vista dorsal, inclinación de las cotilas   

  (Nuevo)  

 

  0 las cotilas están inclinadas extendidas proximalmente   

  1 las cotilas están extendidas proximodorsalmente, de manera que en vista dorsal se 

ven inclinadas hacia este lado   

 

467. Tarsometatarsus proximal, foramina vascularia proximalia apertura dorsal y plantar 

  (Nuevo, ver también S (416), LZ (2293)) La foramina vascularia proximalia es 

ventral según Baumel et al. 1993).  

 

  0 ninguna de las condiciones siguientes   

  1 dos forámenes abren en la facies dorsalis y desembocan uno en el margen medial y 

otro en la facies ventralis  

  2 un foramen o receso abre en la facies dorsalis y desemboca en la facies ventralis 

  3 un foramen o receso dorsal abre en la facies dorsalis y desemboca en dos aperturas, 

uno en el margen medial y otro en la facies ventralis 

 

468. Tarsometatarsus, vista medial, crista medialis hipotarsi, conexión distal con la diáfisis   

  (Nuevo)  

 

  0 de pendiente suave, sin una gran diferencia en cuanto a extensión plantar   

  1 se interrumpe abruptamente quedando una inflexión cóncava entre la crista medialis 

hipotarsi y el hueso (es decir, no se continúa con pendiente suave al resto del hueso)   

  2 igual que el anterior, pero sin inflexión cóncava marcada   
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  3 la crista medialis hypotarsi se extiende a lo largo de la diáfisis   

 

469. Tarsometatarsus, vista dorsal, mitad proximal, fossa infracotylaris dorsalis excavación   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente, pero no tan marcada   

  2 presente, muy marcada, bordes muy marcados delimitando una fosa profunda   

 

470. Tarsometatarsus, hypotarsus, vista proximal, posición del canal flexor digitorum longus 

(FDL) con respecto a la línea media de la eminentia intercotylaris   

  (Nuevo) Ver figura 3.31.  

 

  0 posición centrada o lateral   

  1 posición medial   

 

471. Tarsometatarsus, foramen vasculare distale   

  (Nuevo, ver también S (436), LZ (2315), K (163), M (48))  

 

  0 presente, con aperturas entre las ossa metatarsalia III y IV en ambas superficies dorsal 

y plantar del tarsometatarsus   

  1 presente con aperturas entre las ossa metatarsalia III y IV solamente en la cara dorsal   

  2 foramen presente en toda la carilla dorsal viéndose la separación entre las ossa 

metatarsalia III y IV, pero ventralmente sólo abierto proximalmente (aunque variablemente 

poroso en su sector más distal)   

  3 foramen ausente   

 

472. Tarsometatarsus, foramen vasculare distale, ubicación proximodistal con respecto a la 

trochlea metatarsi II   

  (Nuevo) Este carácter considera la tróclea como tal, no la porción proximal que 

une la tróclea con el resto de la diáfisis.  

 

  0 foramen vasculare distale no sobrepasa proximalmente el nivel proximal de la 

trochlea metatarsi II   
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  1 al mismo nivel   

  2 sobrepasa ese nivel   

 

473. Tarsometatarsus, simetría de la epífisis 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 extensión medial de la trochlea metatarsi II   

  2 lineal, trochlea metatarsi IV se extiende en línea recta distalmente  

  3 asimétrico por extensión lateral de la trochlea metatarsi IV   

 

474. Tarsometatarsus, desarrollo relativo del extremo distal del sulcus extensorius en el área 

del foramen vasculare distale    

  (Modificado de S (437), ver también W (TMT5))  

 

  0 sulcus extensorius superficial   

  1 sulcus extensorius profundo   

 

475. Tarsometatarsus, extremitas distalis tarsometatarsi, canalis interosseus distalis (vista 

distal)   

  (Nuevo, ver también S (438), LZ (2325), MC (107)) El canalis interosseus 

distalis (sensu Baumel et al. 1993) es un canal longitudinal que conduce el tendón del m. 

extensor brevis digiti IV y los vasos en la incisura lateral intertroclear. Es continuo con el 

foramen vasculare distale y puede constituir un surco. Se observa en vista distal, entre las 

trócleas III y IV (ver figura del carácter 473).  

 

  0 sin abertura, solo el surco   

  1 canal completo, en vista distal, el foramen distal conecta proximalmente con el 

foramen vasculare distale   

 

476. Tarsometatarsus, desarrollo relativo del surco en la cara dorsal de la trochlea metatarsi II    

  (S (439), LZ (2339))  

 

  0 ausente o poco marcado   
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  1 presente y contínuo con la cara articular   

 

477. Tarsometatarsus, incisura cóncava en el lado medial del borde distal de la trochlea 

metatarsi II   

  (Nuevo, modificado de S (440), LZ (2351)) Se observa en vista distal.  

 

  0 ausente, el borde es convexo o recto   

  1 presente, concavidad pequeña    

  2 presente, concavidad fuerte   

 

478. Tarsometatarsus, distal, vista distal: margen laterodistal del os metatarsale IV con una 

proyección dirigida ventralmente muy pronunciada (no debida a la torsión de la trochlea 

metatarsi IV)    

  (Nuevo, ver también S (441), LZ (2352)) ver figura debajo. 

 

  0 obsoleto o indistinto, incluye taxa que tienen una trochlea metatarsi IV oblicua por 

efecto de la torsión o de una inclinación intratroclear   

  1 presente, desarrollado asimétricamente relativo al lateral de la trochlea metatarsi IV, 

proyectándose plantarmente   

 

 

479. Tarsometatarsus, incisura cóncava distal del borde lateral de la trochlea metatarsi IV   

  (Modificado de S (442), ver también S (475), LZ (2351))  

 

  0 ausente o muy débil   

  1 presente   

 

480. Tarsometatarsus, extensión distal relativa de las trochleae metatarsales   
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  (Nuevo, modificado de S (445), LZ (2361), ver también M (49), W (TMT9), 

MS (50))  

 

  0 II < III > IV, y II subigual a IV   

  1 II < III > IV, y II menos que IV   

  2 II < III > IV, y II > IV   

  3 II > III > IV   

 

481. Tarsometatarsus, fossa metatarsi I, estado   

  (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 dígitos III y IV   

  (Nuevo, ver también S (446), LZ (2371))  

 

  0 dígito III más largo que el dígito IV   

  1 dígito III y IV casi iguales en largo (el III puede ser un poco más largo)   

  2 dígito IV un poco más largo que el dígito III   

  3 dígito IV significativamente más largo que el dígito III  

 

483. Pes, número de falanges en el dígito I   

  (S (447), LZ (2375), ver también (2221), M (58))  

 

  0 uno   

  1 dos   

  2 tres   
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484. Pes, grado de curvatura de la cara plantar de la falange proximal del dígito I relativo a las 

falanges proximales II-IV   

  (S (448), LZ (2381))  

 

  0 débil o ausente   

  1 curvatura cóncava visible   

 

485. Pes, forma de la faceta articular proximal del II-1   

  (Nuevo, ver también S (452))  

 

  0 plana a débilmente cóncava   

  1 el tercio (1/3) medial presenta una fosa inclinada plantarmente, los otros dos tercios 

(2/3) presentas tubérculos en el borde plantar  

  2 cóncavo   

 

486. Pes, curvatura relativa del eje de la falange II-1   

  (S (454))  

 

  0 recto   

  1 significativamente arqueado (medialmente convexo y lateralmente cóncavo)   

 

487. Pes, dos crestas bajas alargadas proximodistalmente en la superficie dorsal de la falange 

III-1   

   (S (456))  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

488. Pes, largo proximodistal del IV-1 relativo al III-1   

  (S (458))  

 

  0 IV-1 más corta que la III-1   

  1 IV-1 subigual a la III-1   

  2 IV-1 más larga que la III-1   
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489. Pes, desarrollo relativo de los cóndilos distales del IV-1   

  (S (460))  

 

  0 cóndilo medial subigual o apenas más robusto que el lateral   

  1 cóndilo medial significativamente más robusto que el lateral   

 

490. Pes, ubicación proximodistal de los tubérculos flexores en las falanges ungueales de los 

dígitos II-IV   

  (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 están en ambos lados (ver S (463)), pero el 

lateral está más 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, compresión dorsoventral fuerte de las falanges del pes   

  (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 pequeño   

  2 ausente (rudimentos del os metatarsale en Diomedeoididae y del hallux en 

Diomedeidae)   

 

495. Tuberculum flexorium del dígito I (= I-2, falange ungueal del hallux)   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente 

  1 presente   

 

496. Dígito II, falange proximal (II-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. Dígito II, falange proximal (II-1), vista plantar, lateral, tubérculo   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o débil   

  1 presente    

 

498. Dígito II, falange proximal (II-1), vista plantar, surco entre dos tubérculos   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   
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499. Dígito III, falange proximal (III-1), vista lateral, tubérculo que se proyecta distalmente 

como una cresta   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o débil   

  1 presente   

 

500. Dígito III, falange proximal (III-1), vista plantar, surco delimitado por dos tubérculos   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o débil   

  1 presente   

 

501. Dígito III, falange proximal (III-1), medial, presencia de un tubérculo   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente o débil   

  1 presente   

 

502. Dígito 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 continúa distalmente por el margen ventromedial   

  1 no se continúa por el margen ventromedial, forma el surco ventral es independiente   

  2 ausente   

 

504. Relaciones de longitudes entre las falanges proximales de los dígitos II, III y IV   
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  (Nuevo)  

 

  0 II-1 = III-1 = IV-1 

  1 II-1 = III-1 < IV-1 

  2 II-1 > III-1 > IV-1 

  3 II-1 = III-1 > IV-1 

  4 III > II = IV 

 

505. Falange II-2, proximal, plantar, tubérculo prominente   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente   

 

506. Falanges ungueales, tuberculum flexorium   

  (Nuevo)  

 

  0 ausente   

  1 presente, poco desarrollado   

  2 presente, muy desarrollado y proyectado distalmente     

 

Ranfoteca 

 

507. Rhamphothecae, las placas están limitadas con suturas y surcos   

  (P (1)) Ver figura 1.2, insertada aquí 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 línea 
punteada los surcos o 
suturas) Abreviaturas: 
cg surco culminolabial, 
cu culminicornio, la 
latericornio, mg surco 
mentolabial, mn uña 
mandibular, na 
naricornio, ng surco 
nasal, pf pliegue 
pseudomental, pg surco 
pseudomental, pn uña 
premaxilar, ra 
ramicornio, rad 
ramicornio dorsal, rav 
ramicornio ventral, rg 
surco del ramicornio. 

 

508. Rhamphothecae, presencia de surco nasolabial   

  (P (2))  

 

  0 ausente   

  1 presente, forma un surco   

  2 presente, forma una sutura   

 

509. Rhamphothecae, presencia de surco culminolabial   

  (P (3))  

 

  0 ausente   

  1 presente, surco sin suturas   

  2 presente, con una sutura entre el latericornio y la uña premaxilar, pero no entre el 

culminicornio y la uña premaxilar   

  3 presente, con suturas entre el latericornio y la uña premaxilar y entre el culminicornio 

y la premaxilar   

 

510. Rhamphothecae, latericornio, forma   

  (P (4))  
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  0 gradualmente más ancho caudalmente  

  1 abruptamente mucho más ancho caudalmente   

  2 caudalmente más angosto   

 

511. Rhamphothecae, presencia de naricornio conformando tubos nasales   

  (P (5))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

512. Rhamphothecae, el/los tubo/s nasales, posición   

  (P (6))  

 

  0 dorsal/es   

  1 laterales, están entre el culminicornio y el latericornio   

 

513. Rhamphothecae, disposición de el/los tubo/s, cuando son dorsales   

  (P (7)) X si no corresponde porque, por ejemplo, son laterales (i.e., 

Diomedeidae)  

 

  0 paralelos al pico   

  1 proyectados rostrodorsalmente   

 

514. Rhamphothecae, tubos, cuando son dorsales   

  (P (8))  

 

  0 fusionados totalmente   

  1 separados externamente por un surco longitudinal   

  2 separados total y externamente por un septo   

  3 condición intermedia, externamente forman un único tubo, dorsalmente presenta una 

muesca en la línea media  

 



    242 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

515. Rhamphothecae, tubos, cuando son laterales: posición de las narinas incurrente y 

excurrente respecto del tubo   

  (P (9))  

 

  0 sólo la incurrente dentro del tubo   

  1 ambas dentro del tubo 

 

516. Rhamphothecae, tubos, cuando son laterales: posición de la narina excurrente con respecto 

a la incurrente   

  (P (10))  

 

  0 rostral   

  1 mediocraneal   

  2 ventrocraneal   

 

517. Rhamphothecae, extensión 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, más del 50% del pico  

 

518. Rhamphothecae, en vista lateral, la uña premaxilar está muy desarrollada y extendida 

dorsalmente   

  (P (12))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

519. Rhamphothecae, ramicornio 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   

  1 sí   

 

520. Rhamphothecae, ramicornio dorsal y ventral 

  (P (14))  

 

  0 ambos equivalenetes en altura   

  1 el dorsal es más angosto   

 

521. Rhamphothecae, presencia de surco mentolabial   

  (P (15)  

 

  0 ausente o débilmente marcado   

  1 presente, con una sutura entre la uña mandibular y el ramicornio ventral   

  2 presente, con una sutura completa, limitando toda la uña mandibular   

 

522. Rhamphothecae, presencia de pliegue pseudomental, extensión con respecto al largo de 

la uña mandibular   

  (P (16))  

 

  0 no   

  1 sí, menos de dos veces    

  2 sí, dos veces o más   

 

523. Rhamphothecae, presencia de surco pseudomental   

  (P (17))  

 

  0 no   

  1 sí   

 

524. Rhamphothecae, separación de los ramicornios derecho e izquierdo, en vista ventral   

  (P (18))  
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  0 muy separadas en toda su extensión, excepto a la altura de la uña mandibular, dejando 

una zona de gonys blanda y emplumada   

  1 juntas sobrepasando la zona de la uña mandibular, luego se abren gradualmente   

  2 juntas aún luego de sobrepasar la uña mandibular, dejando caudalmente un surco 

triangular emplumado  

 

525. Robustez del pico, considerada como una proporción de alto del pico dividido el largo 

(alto/largo)   

  (P (19))  

 

  0 pico ancho y corto (= 0,50 o más)   

  1 pico intermedio (= a 0,40 hasta 0,50)   

  2 pico largo y estilizado (menos de 0,40)   

 

526. Rhamphothecae, pigmentación   

  (P (20))  

 

  0 el pico no presenta pigmentación de colores saturados, es grisáceo/blanquecino/rufo   

  1 fuertemente melánico, total o en partes del pico   

  2 coloración saturada (amarillenta, anaranjada, rojiza)   

  3 partes fuertemente melánicas y partes saturadas

 

4.2: Árboles de datos morfológicos 

4.2.1. Árboles obtenidos 

Las búsquedas tradicionales dieron en todos los casos un árbol más parsimonioso. 

Cuando se les dio el mismo peso a todos los caracteres ��� ���³�V�L�Q���S�H�V�R�V���L�P�S�O�L�F�D�G�R�V�´�������H�O���i�U�E�R�O���P�i�V��

parsimonioso no presentó politomías (es decir, su resolución fue alta), su largo fue de 2286 

pasos, y sus índices fueron de CI= 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 sinapomorfías, 34 para la familia de Diomedeidae, 18 para Procellariidae, 

37 para Oceanitidae + Hydrobatidae (ver más abaj�R���H�Q���O�D���V�H�F�F�L�y�Q���������������³Análisis de nodos y 
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sinapomorfías�´���S�D�U�D���X�Q���P�D�\�R�U���G�H�W�D�O�O�H�������/�R�V���y�U�G�H�Q�H�V���*�D�O�O�L�I�R�U�P�H�V�������$�Q�V�H�U�L�I�R�U�P�H�V���V�H���D�J�U�X�S�D�U�R�Q��

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 están bien soportados (ver figuras 4.37-

38). Jackknife colapsó dos nodos internos.  

�$�O���L�Q�F�R�U�S�R�U�D�U���S�H�V�R�V���G�L�I�H�U�H�Q�F�L�D�O�H�V����� ���³�F�R�Q���S�H�V�R�V���L�P�S�O�L�F�D�G�R�V�´�����F�R�Q���G�L�V�W�L�Q�W�R�V���Y�D�O�R�U�H�V���G�H��

concavidad (K), se obtuvio en todos los casos, un único árbol resuelto (sin politomías), se 

recuperaron los nodos equivalentes a los órdenes y familias, variando la relación de taxones 

internos en Procellariidae (movimiento de ramas). El árbol más largo se obtuvo con un K= 3, 

con 2296 pasos e índices de CI= 0,382 y RI= 0,599, mientras que el más corto fue cuando se 

aplicó un K= 20, con 2287 pasos e índices de CI= 0,383 y RI=0,602. Aumentando el valor de 

K se obtuvieron árboles con el mismo largo e índices desde un K= 20, hasta un K= 68, el cual 

resultó en un árbol de igual topografía, largo e índices que al no aplicar pesos implicados.  

 

Figura 4.35. Propuesta filogenética del orden Procellariiformes que corresponde al árbol 
más parsimonioso del resultado de los análisis filogenéticos realizados en esta tesis. El 
soporte de las ramas está dado por el soporte absoluto de Bremer, el cual está aclarado 
sobre las ramas. 
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Figura 4.36. Número de los nodos de la propuesta filogenética del orden Procellariiformes. 

 

 

Figura 4.37. Valores de soporte relativo de Bremer (con 50 subóptimos) de la propuesta 
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. Análisis de nodos y sinapomorfías  

Las sinapomorfías de todos los nodos pueden consultarse en el Apéndice 4: 

�³�6�L�Q�D�S�R�P�R�U�I�t�D�V �G�H���O�R�V���Q�R�G�R�V���G�H���O�R�V���D�Q�i�O�L�V�L�V���I�L�O�R�J�H�Q�p�W�L�F�R�V���G�H���W�D�[�R�Q�H�V���D�F�W�X�D�O�H�V�´, considerando 

que debido a cómo opera el software TNT tanto en dicho apéndice como los números de 

�F�D�U�D�F�W�H�U�H�V���T�X�H���V�H���G�H�W�D�O�O�D�Q���D�T�X�t���H�O���S�U�L�P�H�U���F�D�U�i�F�W�H�U���H�V���H�O���³���´�����S�R�U���O�R���T�X�H���O�D���H�T�X�L�Y�D�O�H�Q�F�L�D���F�R�Q���O�D��

�V�H�F�F�L�y�Q�������������³Caracteres analizados�´���V�H�U�i���P�H�Q�R�V���X�Q�R����-1). 

Aquí se van a tratar las sinapomorfías de los nodos de categorías taxonómicas 

relevantes para este estudio. Por otro lado, se va a considerar el árbol de menor cantidad de 

pasos (sin pesos implicados) pero se va a discutir las diferencias internas con los otros árboles. 

Debido a la gran cantidad de sinapomorfías de algunos nodos, se hará una descripción de los 

taxones formados y cómo varían las relaciones intra-género con respecto a las propuestas 

tradicionales. Luego, se describirán las sinapomorfías de dichos nodos, soportando las hipótesis 

filogenéticas. Entre paréntesis se aclarará el número del carácter. 
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Del nodo del orden Procellariiformes (nodo 42) surge una dicotomía: por un lado, los 

�'�L�R�P�H�G�H�L�G�D�H�����Q�R�G�R�����������\���S�R�U���H�O���R�W�U�R���µ�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�¶�����Q�R�G�R�������������I�Lgura 4.36). Se entrecomilla 

este grupo ya que esta rama va a incluir a todos los taxones no diomedéidos. Dentro de los 

Diomedeidae, Diomedea exulans se posiciona basalmente, pero considerando que es la única 

especie analizada dentro de este género no puede determinarse como el taxón más basal de la 

familia. El clado del género Thalassarche tiene un alto soporte de ramas, siendo T. melanophris 

el más cercano a los Diomedea.  

�'�H�O���Q�R�G�R�����������µ�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�¶����Macronectes giganteus, el petrel procelárido más grande, 

se encuentra en la posición más basal, seguido por Ardenna pacifica. El alto valor de Jackknife 

de estos nodos (=92 y 89) indican que M. giganteus es definitivamente basal dentro de este 

clado, no así A. pacifica (ver más adelante). Como grupo hermano de este último 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 encuentran Puffinus puffinus como hermano de Puffinus assimilis, 

quedando alejados de A. pacifica. Estos dos están a su vez emparentados a Calonectris 

edwardsii y Calonectris diomedea, quienes quedan cercanos en el árbol, pero sin compartir 

nodo; o sea, el género Calonectris no sería monofilético. Por fuera se encuentra Ardenna 

gravis, quien históricamente fue considerado dentro del género Puffinus y dentro de la tribu 

�µ�3�X�I�I�L�Q�L�Q�L�¶���� �%�D�V�D�O�� �D�� �W�R�G�R�� �H�V�W�H�� �F�O�D�G�R�� �V�H�� �H�Q�F�X�H�Q�W�U�D��Procellaria aequinoctialis. Cabe destacar 

además que Ardenna grisea, quien antiguamente estaba también dentro del género Puffinus, se 

encuentra en el otro clado -el nodo 53-���� �O�R�� �T�X�H�� �K�D�U�t�D�� �T�X�H�� �O�D�� �D�Q�W�L�J�X�D�� �W�U�L�E�X�� �µ�3�X�I�I�L�Q�L�Q�L�¶�� �I�X�H�U�D��

polifilética. Este grupo de petreles son de pequeño tamaño, externamente similares, pero a nivel 

osteológico han demostrado ser muy diversos entre sí, e históricamente sus relaciones han sido 

controversiales como ya se ha hablado en los antecedentes. De cualquier modo, el remuestreo 

por Jackknife colapsa el nodo 49, dejando A. pacifica aparte de este último clado, y entre C. 

diomedea y C. edwardsii el valor de Jackknife es de 2, por lo que su distancia intragénero puede 

ser despreciable. 

El segundo clado de la dicotomía mencionado, el nodo 53, presenta a Pterodroma 

incerta como taxón basal, pero esta especie resurge en el clado anterior (el nodo 49) cuando se 

realiza resampleo por Jackknife, lo cual lo aleja aún más de Pterodroma lesonii en este análisis. 

Esta distancia puede verse afectada por el hecho de que Pt. lesonii sólo presenta caracteres en 

el cráneo, pero el valor de Jackknife de (Pt. lesonii + A. grisea) es bastante alto. El siguiente 

nodo (58) se dicotomiza, por un lado, queda definido un clado de petreles medianos-chicos 

donde se encuentra (Fulmarus glacialoides (Daption capense (Pagodroma nivea (A. grisea + 
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Pt. lesonii)))), aunque el valor de Jackknife es bajo; y por otro, el nodo 60 donde su valor de 

Jackknife es alto (= 49). Este clado reúne los petreles más pequeños de Procellariidae y del que 

deriva Oceanitidae e Hydrobatidae. Basalmente se encuentra Pachyptila belcheri y Pachyptila 

desolata (quienes no quedan juntos), seguidos por Halobaena caerulea, y luego un clado que 

se divide en taxones de la antigua familia Pelecanoididae (por lo que aquí 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 aquí en más 

denominar una superfamilia Oceanitoidea (nodo 66), que incluye a Oceanitidae e 

�+�\�G�U�R�E�D�W�L�G�D�H���� �7�R�G�R�V�� �H�O�O�R�V�� �G�H�U�L�Y�D�U�t�D�Q�� �G�H�� �O�R�V�� �W�U�D�G�L�F�L�R�Q�D�O�H�V�� �³�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�´���� �Y�L�p�Q�G�R�V�H��una 

tendencia a la reducción de tamaño desde M. giganteus a las formas más pequeñas como 

Pachyptila, Pelecanoides, Oceanitidae e Hydrobatidae.  

 

Orden Procellariiformes (nodo 42) 

El orden queda determinado por las siguientes sinapomorfías:  

En el cráneo: (12) fossa subcondylaris presente, de diámetro considerable subigual al del 

condylus occipitalis; (15) foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae externae (FROAOE) 

en el os supraoccipitale presente y dorsal cerca de la crista nuchalis transversa (cuando ésta 

última está presente); (16) fossa parabasalis superficial; (28) el processus postorbitalis 

estilizado y extendido lateralmente de sección subcircular; (35) os lacrimale altamente 

neumático con (34) una gran perforación circular y recesos ; (44) sulcus nasi rostral a la 

apertura nasi ossea presente; (72) la lamina parasphenoidalis de bordes bien definidos al 

menos rostralmente; (79) ala parasphenoidalis en forma de ala, corta, (76) que no cubre al 

recessus tympanicus rostralis; (78) annulus tympanicus ausente; (111) el processus orbitalis 

del os quadratum reducido en su espesor mediolateral, estrechándose a un punto distalmente y 

antes de llegar al final se hace cuadrado dorsalmente; (113) el condylus medialis del os 

quadratum proyectado más ventral que los otros cóndilos; (115) el condylus medialis del os 

quadratum dividido por un surco lateroventral que le da forma de polea; (121) ausencia del 

processus retroarticularis en la mandíbula; (122) la fossa aditus canalis mandibulae grande, 

más que su canal neurovascular asociado; (123) la pars symphysialis, presenta una leve 

constricción en sus laterales, dándole una forma lanceolada en vista dorsal; (130) la foramina 
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neurovascularia densa sobre todo hacia la pars symphysialis y a lo largo de la intermedia, 

generalmente ubicadas en un surco; (131) y fenestra mandibular caudal en la pars caudalis 

ventral al processus coronoideus, además de una fenestra rostral extra. 

En las vértebras y costillas: (142) el margen craneodorsal del processus spinosus en vista lateral 

del axis cóncavo; (146) canalis caroticus cervicalis presente como un semi canal (abierto en la 

línea media) en las últimas vértebras cervicales; (147) el processus spinosus de las vértebras 

cervicales medias-posteriores se hace bajo y queda como una cresta, y de él se proyectan 

caudolateralmente las cristae transversales obliqua a cada lado; (148) el processus spinosus 

de las vértebras cervicales más craneales presentan una extensión dorsoventral subigual a su 

largo craneocaudal; (151) el torus dorsalis de las vértebras cervicales moderadamente 

desarrollado, sobre todo en las últimas; (161) en vista dorsal, processus transversus vertebrae 

de las vértebras torácicas dirigidas lateralmente (levemente caudal) con aponeurosis craneales 

y caudales; (162) zygapophysis caudalis de las vértebras torácicas exceden el nivel 

craneocaudal del cuerpo vertebral; (171) de cinco a seis vertebrae caudales synsacri (stabiles) 

-sectio IV sensu Boas (1934); (173) extremitas cranialis synsacri (elemento más craneal 

incorporado, generalmente una de las vértebras torácicas más caudales) con facies articularis 

cranialis heterocélica; (193) y seis costillas verdaderas.  

En la cintura escapular: (212) el extremo más dorsal del processus lateralis del coracoides llega 

hasta el margen más craneal del esternón, dejando una fosa mediana (a veces, queda una fosa 

craneal también); (222) ancho mediolateral del margen ventral de la quilla y de la pila carinae 

engrosado con respecto al resto de la quilla; (223) apex carina robusta; (226) clavícula muy 

amplia que forma casi un semicírculo; (227) el processus omalis claviculae presenta sus facetas 

articulares no separadas en dos facies distinguibles sino que la superficie es continua pero que 

rota; (232) presencia de depresión en la symphysis claviculae, relacionada con la pendiente 

craneodorsal del apex carinae de la junctura sternoclavicularis; (243) curvatura medioventral 

moderada del extremo craneal del processus acrocoracoideus con respecto al eje más largo del 

coracoides; (247) largo máximo de la extremitas sternalis coracoidei (=punta del processus 

lateralis al angulus medialis) en relación al largo del cuerpo a lo largo de su eje (=facies 

articularis sternalis a extremitas omalis coracoidei) mayor a ½ (la mitad) o casi del mismo 

largo; (249) processus lateralis del coracoides tan largo como el resto del cuerpo hasta el 

processus procoracoideus; (253) y la extensión de el/los labra del coracoides restringido al 

ancho del cuerpo, no se extiende al processus lateralis.  
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En el miembro anterior: (269) crista deltopectoralis del húmero dorsalmente prominente, y 

expandida dorsalmente en forma subtriangular; (272) processus supracondylaris dorsalis del 

húmero fuertemente desarrollada, formando un proceso bien definido y dorsalmente 

expandido; (290) fossa olecrani del húmero superficial en vista distal; (306) sulcus tendineus 

de la ulna muy excavado; (307) tuberculum cristae en el borde caudal de la crista intercotylaris 

de la ulna presente como una cresta redondeada; (314) extensión distal, pero no dorsal, del 

labrum condyli dorsalis (cresta en medialuna) de la ulna; (316) incisura tendinous distalis de 

la ulna presente como un surco pronunciado y el tubérculo asociado muy desarrollado; (321) 

presencia de tubérculo dirigido ventralmente, proximal al condylus ventralis ulnae en la ulna; 

(325) tuberculum aponeurosis ventralis del radio en forma de clavija, prominente y extendida 

caudalmente; (332) sulcus tendineus se extiende proximodistalmente y completo en la 

superficie dorsal del metacarpal majus (II); (346) fovea carpalis cranialis poco desarrollada; 

(357) processus internus indicis (sensu Smith 2010) del extremo distal del II-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 II-1 convexo hasta antes de llegar al processus internus 

indicis se hace cóncavo. 

En la cintura pélvica: (375) vertex craniolateralis ilii caudodorsal con respecto al antitrocánter. 

En el miembro posterior: (396) cresta baja redondeada presente en la facies craneal que separa 

el sector craneal del lateral en el fémur proximal; (419) impressio ligamentum collateralis 

medialis poco desarrollado en el tibiotarso; (428) sulcus m. fibularis brevis bien desarrollado 

en el tibiotarso; (436) superficie articular proximal de la fíbula cóncava; (443) tuberositas m. 

tibialis cranialis en la cara dorsal de los ossa metatarsalia II y III  en el tarsometatarso casi 

indistinguible, localizado en el extremo distal, dentro de la fossa infracotylaris dorsalis; (452) 

crista lateralis hypotarsi del tarsometatarso bien extendido distalmente pero menos que las 

otras crestas presentes (e.g., crista medialis hypotarsi); (458) crista medialis hypotarsi lateral 

a la cotyla medialis en el tarsometatarso; (460) dos sulci hypotarsi; (461) una crista intermedia 

hypotarsi; (469) canal flexor digitorum longus (FDL) medial con respecto a la línea media de 

la eminentia intercotylaris; (472) en vista dorsal, la epífisis distal se curva levemente, quedando 

el tarsometatarso distal casi simétrico a ambos lados medial y lateral; (475) trochlea metatarsi 

II bien desarrollada y continua a través de la cara articular; (479) y extensión distal relativa de 

las trocleas metatarsales tal que II < III > IV, y II 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 sinapomorfías:  

En el cráneo: (0) forma de la región occipital en el adulto rectangular; (21) extremo caudal de 

las fossae glandularum nasales rodeado por una cresta angosta, y rostralmente se proyectan los 

procesos postoculares como una espina; (30) sección media del margen lateral del os 

ectethmoidale formando un proceso puntiagudo o triangular (lo cual sucede generalmente 

cuando el os ectethmoidale no se fusiona al os lacrimale y queda como un proceso que apunta 

lateralmente); (40) apertura nasi ossea abre en el primer cuarto del pico y (41) se extiende un 

cuarto o menos del mismo; (69) processus basipterygoidei desarrollados pero no articulan con 

el os pterigoides; (75) el condylus occipitalis sobresale de la lamina parasphenoidalis o está 

casi al mismo nivel, su borde más ventral supera el borde más ventral de la lamina 

parasphenoidalis; (93) en el final rostral de la ossa palatini hay un pequeño proceso 

rectangular, separado de la ossa palatini, impar; (95) superficie ventral y rostral del processus 

postorbitalis con una gran fosa con foramina pneumatica; (96) en vista lateral en el borde de 

la maxilla, hay conexión con el resto del paladar en su parte más caudal que es ósea robusta y 

visible lateralmente; (101) ancho al nivel de articulación os palatinum-os pterygoideum más 

de la mitad del ancho de los palatinos en la zona donde se ensancha; (105) el os jugale presenta 

foramina pneumática asociadas al extremo; (112) extensiones del processus orbitalis y del 

processus oticus iguales; (129) y cotyla caudalis se diferencia y distingue de la cotyla lateralis 

en la mandíbula. 

En las vértebras: (164) aponeurosis ossea en las últimas vértebras torácicas presentes, pero no 

contactan entre vértebras; (165) vértebras torácicas sin processus ventralis prominente; y (179) 

última vertebra caudal stabile transicional sin processus spinosus. 

En la cintura escapular: (250) borde lateral del processus lateralis del coracoides 

marcadamente cóncavo; (251) processus lateralis muy desarrollada y expandida cranealmente 

y termina en borde cuadrangular; (255) y el labrum internum de la extremitas sternalis 

coracoideum subcircular. 
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En el miembro anterior: (267) fossa pneumotricipitalis del húmero ausente o débil que sigue la 

curvatura de la cabeza del húmero (puede presentar un foramen en su parte más proximal); 

(286) extensión distal del processus flexorius baja, no alcanza ni supera el nivel del condylus 

ventralis; (294) el epicondylus dorsalis y el processus supracondylaris dorsalis formando una 

estructura única; (309) impressio ligamenti collateralis ventralis de la ulna alargada en 

dirección proximodistal, pero paralelo al eje mayor de la ulna; (323) tubérculo robusto en el 

radio proximal, caudodorsal al tuberculum bicipitalis radii presente; (329) os metacarpale 

minus (III) con forma algo cóncava proximalmente; (335) processus extensorius del 

carpometacarpo redondeado, sin extensión predominante en ningún sentido; y (350) en vista 

distal, el sulcus interosseus se extiende proximalmente a lo largo de la symphysis metacarpalis 

distalis del II y III y los bordes que lo encauzan cerrados y bien marcados.  

En el miembro posterior: (424) extremo distal del tibiotarsus (incluyendo los cóndilos) algo 

rotado con respecto a la epífisis proximal; (439) tuberculum m. iliofibularis de la fíbula bien 

marcado pero no sobresale demasiado; (449) fossa infracotylaris plantaris del tarsometatarso 

entre las cótilas y el hipotarso presente (a veces se ve como un surco); (467) crista medialis 

hipotarsi, crista medialis hipotarsi presenta una conexión distal con la diáfisis de pendiente 

suave, sin una gran diferencia en cuanto a extensión plantar; (468) fossa infracotylaris dorsalis 

profunda de bordes marcados. 

En la ranfoteca: (522) surco pseudomental presente. 

 

�³�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�´�����������2�F�H�D�Q�L�W�L�G�D�H�������+�\�G�U�R�E�D�W�L�G�D�H���������3�H�O�H�F�D�Q�R�L�G�L�G�D�H�������Q�R�G�R���������� 

Como ya se mencionó, este grupo incluye a todos los Procellariiformes que no son 

�'�L�R�P�H�L�G�H�L�G�D�H���� �(�V�W�R���L�P�S�O�L�F�D���� �T�X�H���O�D���I�D�P�L�O�L�D���³�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�´���� �W�U�D�G�L�F�L�R�Q�D�O�P�H�Q�W�H���U�H�F�R�Q�R�F�L�G�D���H�Q��

las propuestas taxonómicas, y que incluiría 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 sinapomorfías de este nodo son: 

En el cráneo: (6) foramen rostral presente y cercano a la crista nuchalis; (33) os lacrimale con 

extensión rostral moderada y triangular; (43) pila supranasalis con borde rectangular 

rostralmente; (50) muesca dorsal pronunciada abrupta en el pico, desde la región rostral de la 

apertura nasal al nivel de la uña premaxilar (esta muesca está dada por la longitud de separación 
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entre estas dos regiones); (81) lamina parasphenoidalis triangular, equilatero o sub equilatero, 

y (83) ángulo formado entre uno de sus laterales rostrales y el rostrum maxillare de 

aproximadamente 45°. 

En el postcráneo: (182) ocho a nueve vértebras caudales libres; (184) reducción abrupta de 

processus transversus en la vértebra pre-pigostilo; (257) facies articularis sternalis del 

coracoides recto en vista dorsal o ventral; (280) fossa musculi brachialis del húmero marcada, 

variando desde una depresión oval hasta profundamente excavada; (296) tres fosas (dos 

caudales y una craneal) distales al epicondylus dorsalis; (299) cresta pronunciada que separa 

la crista deltopectoralis de la diáfisis en el margo caudalis del húmero; (337) fossa 

supratrochlearis en posición proximocraneal en el carpometacarpo, moderadamente profunda; 

(356) facies articularis metacarpalis de la phalanx proximalis digiti II (majus, secundus) con 

una bilobación dorsoventral en vista proximal; (368) zona homóloga de la pars pudenda de la 

pelvis sin forámenes, fosas o neumaticidad; (453) fosa marcada por el borde de la cotyla 

lateralis en el tarsometatarso presente; y (455) sulcus extensorius longitudinal bien marcado 

en el tarsometatarso y las crestas que quedan a los lados no son simétricas, siendo la lateral la 

más 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 sinapomorfías: 

(58) Cotyla quadratica otici más desarrollada que la cotyla quadratica squamosi; (75) 

condylus occipitalis sobresale de la lamina parasphenoidalis o casi al mismo nivel, su borde 

más ventral supera el borde más ventral de la lamina parasphenoidalis; (164) últimas vértebras 

torácicas pre synsacrum libres sin aponeurosis ossea; (167) diez vértebras sinsacrales; (215) 

spina externa rostri del esternón expandida y robusta, de forma triangular invertida, su 

superficie es cóncava, ventralmente comprimida lateromedialmente y la espina externa queda 

apuntando más dorsal, o estilizada y proyectada rostralmente; (296) distalmente al epicondylus 

dorsalis en el húmero hay dos fosas con el mismo desarrollo, una está sobre el epicondylus 

dorsalis y la otra caudal al mismo; (339) rima ventralis del carpometacarpo con una muesca y 

tubérculo desarrollado caudalmente; y (418) largo proximodistal del foramen interosseum 
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distale del tibiotarso subigual o un poco más largo (de uno a uno y medio) que el foramen 

interosseum proximale. 

 

Superfamilia Oceanitoidea (Oceanitidae + Hydrobatidae) (Nodo 66)  

(0) Forma circular de la región occipital en el adulto; (1) en vista caudal, borde ventral 

del processus postorbitalis perpendicular con respecto al cráneo, puede estar levemente curvo; 

(2) desplazamiento del occipucio ventrorostral (prominentia cerebellaris, foramen magnum) 

con consecuente desplazamiento rostral de la lamina parasphenoidalis; (5) crista (linea) 

nuchalis transversa ausente; (7) fossa musculus temporalis ausente; (14) columna que sale más 

ventral por el desplazamiento del foramen magnum; (22) processus postorbitalis reducido a un 

pequeño tubérculo; distancia amplia entre el angulus postocularis y el processus postorbitalis, 

éste último queda desplazado ventralmente pero sin estar en un mismo borde; (28) processus 

postorbitalis como una �³espinita� ;́ (30) sección media del margen lateral del os ectethmoidale 

formando un proceso puntiagudo o triangular (lo cual sucede generalmente cuando el os 

ectethmoidale no se fusiona al os lacrimale y queda como un proceso que se orienta 

lateralmente); (33) extensión rostral muy larga del os lacrimale, el margen dorsal puede no 

contactar con el os frontale, delimitándose una fenestra alargada, o presentar pequeñas 

fenestras; (50) pendiente suave en el pico desde la región rostral de la apertura nasal al nivel 

de la uña premaxilar; (51) processus paroccipitalis débilmente desarrollado y redondeado; (71) 

processus basipterygoideus subsésil (sin variaciones de diámetro) (ver Livezey & Zusi 2006), 

como �³espinita� ;́ (102) os pterygoideum sin crestas desarrolladas; (116) largo del pico mucho 

más corto que el largo del cráneo; (126) surco ausente en la pars intermedia, facies media, de 

la mandíbula; (131) ausencia de fenestra mandibular caudal en la pars caudalis debajo del 

processus coronoideus; (189) margen ventral del pigostilo sigmoide o al menos parcialmente 

cóncavo; (222) ancho mediolateral del margen ventral de la quilla y de la pila carinae delgado; 

(227) facetas articulares del processus omalis claviculae muy separadas craneocaudalmente; 

(262) húmero abreviado, midiendo menos del doble del largo del fémur; (267) la fossa 

pneumotricipitalis ocupa la mitad o más de la cabeza del húmero; (266) formación de segunda 

(dorsal) fossa pneumotricipitalis por profundidad de la incisura capitis, ambas con desarrollo 

subigual; (289) fossa m. brachialis en 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 bicipitalis ausente; (350) sulcus interosseus se extiende proximalmente a lo largo 
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de la symphysis metacarpalis distalis de los metacarpos II y III pero los bordes que lo encauzan 

son suaves; (370) processus marginis caudalis de la pelvis ausente o indistinguible; (373) 

ancho interacetabular de la pelvis (tomado al nivel de los puntos máximos de los processus 

antitrochantericus, relativo al largo sinsacral (sólo synsacrum, sin contar las proyecciones de 

la pelvis) mayor a ½ (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 al foramen obturatum presente; (391) trochanter femoris 

distintivamente más ancho craneocaudalmente que el caput femoris; (467) crista medialis 

hypotarsi se conecta distalmente con la diáfisis en una pendiente suave; (516) tubos nasales 

largos, entre 40-50% del total del pico; (517) uña 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 sinapomorfías:  

(48) ensanchamiento lateral considerable del pico detrás del apex rostri; (68) foramen 

nervi maxillomandibularis en forma de 8: dos forámenes circulares sin división completa; 

(109) ausencia de foramina pneumatica asociadas con crista tympanica del cuadrado; (144) 

trece a catorce vértebras cervicales; (165) processus ventralis de las vértebras torácicas 

extremadamente extendidos en sentido ventral (del alto o más de la vértebra, sin considerar el 

processus ventralis); (182) seis a siete vértebras caudales libres; (199) margen caudal del 

esternón, terminación en el medio del hueso en punta; (319) extremo proximal de la ulna 

modificado de manera tal que la crista intercotylaris y las cotylae están 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 proximal al condylus ventralis ulnae; (348) synostosis 

metacarpalis distalis del metacarpo con pori; (422) sulcus extensoris del 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 

(relación entre alto/largo= 0,50 o más). 

 

Familia Oceanitidae (nodo 65) 

La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfías: 
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(3) Prominentia cerebellaris no desarrollada, zona redondeada; (15) foramen rami 

occipitalis arteriae ophthalmicae externae ausente; pila supranasalis sin borde rectangular 

rostral; (92) os palatinum, vista ventral, margen lateral liso; (93) ausencia de proceso impar 

rostral a los palatinos; (99) sección rectangular de los huesos maxilares a la altura de la base 

del pico (márgenes dorsal y ventral aproximadamente del mismo ancho) (107) arco jugal no 

fusionado rostralmente; (141) margen caudal del processus spinosus del axis recto o apenas 

curvado; (154) dos vértebras cérvico-torácicas o transicionales; (239) facies articularis 

humeralis de la escápula convexo o en punta; (271) impressio m. coracobrachialis cranialis 

del húmero ovalada y fuertemente excavada; (274) processus supracondylaris dorsalis del 

húmero pequeño (excedido dorsalmente por la extremitas distalis), jugum o torus (= cresta 

redondeada); (297) cresta presente en la parte más distal en vista dorsal del húmero; (301) 

papillae remigales caudales dorsales en la ulna presentes como tuberosidades prominentes; 

(302) lado craneal de la impressio brachialis en la extremitas proximalis ulnae plana o poco 

marcada; (323) presencia de un tubérculo robusto en el radio proximal, caudodorsal al 

tuberculum bicipitalis radii presente; (339) rima ventralis del carpometacarpo continuo, sin 

muesca ni tubérculos; (390) fovea ligamenti capitis de la cabeza femoral dirigida 

proximalmente; (400) ancho mediolateral de la trochlea fibularis en el condylus lateralis del 

fémur distal subigual al ancho del condylus medialis; (439) tuberculum m. iliofibularis en la 

fíbula ausente o débil; (440) tarsometatarsus es proximodistalmente el doble o más del fémur; 

(463) canal para el tendón del musculus flexor hallucis longus (FHL) cerrado por contacto (no 

se fusionan) de la crista lateralis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi; (477) margen 

laterodistal del os metatarsale IV con una proyección dirigida ventralmente muy pronunciada; 

(508) surco culminolabial en la ranfoteca presente, sin suturas; y (512) los tubos nasales 

dorsales están proyectados rostrodorsalmente. 

Familia Hydrobatidae (nodo 67) 

La familia queda determinada por las siguientes sinapomorfías: 

(59) Cotyla quadratica squamosi y cotyla quadratica otici continuas; (66) foramen 

orbitonasal ausente o como pequeños pori; (89) tuba auditiva communis a los laterales del 

rostro y de la lamina parasphenoidalis, está cerrada totalmente o parcialmente por hueso; (148) 

vértebras cervicales más craneales (con processus spinosus) más altas que anchas; (157) seis 

vértebras torácicas libres; (161) processus transversus vertebrae (vista dorsal) de las vértebras 

torácicas dirigidas laterales, con inclinación caudal; (182) ocho a nueve vértebras caudales 
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libres; (184) reducción abrupta de processus transversus en la vértebra pre-pigostilo; (191) 

conformación del pigóstilo de manera variable, tubérculos bilaterales presentes, pero la 

extensión lateral es menor que la de los procesos transversos de la vértebra caudal más caudal 

(la anterior al pigostilo); (193) siete costillas verdaderas; (196) una costilla sinsacral 

incompleta; (209) margen craneal hacia los laterales desde la spina interna rostri, en relación 

al eje axial o mayor del sternum empieza a 45° y luego tiene una concavidad, que hace que el 

margen más lateral se dirija cranealmente; (240) una tuberosidad presente en la mitad craneal 

en el margen lateral (o lateroventral) de la escápula; (246) processus procoracoideus del 

coracoides no expandido; (249) processus lateralis no muy extendido; (269) crista 

deltopectoralis del húmero redondeada; (276) sulcus transversus del húmero extendido a lo 

ancho, pero se corta en el medio, quedando una fosa ventral y un surco bien pronunciado dorsal; 

(309) impressio ligamenti collateralis ventralis de la ulna esférica a ovalada; (332) sulcus 

tendineus del metacarpo limitado a la mitad distal del II (puede que la marca siga pero más 

tenue); (333) el os metacarpale alulare (I) tiene el mismo desarrollo que el digitus alularis; 

(334) processus extensorius del mismo desarrollo que el processus alularis; (364) extensión 

craneocaudal en la concavitas infracristalis del foramen ilioischiadicum en la pelvis ocupa 

entre 1/2 y 1/3 (un medio y un tercio); (393) inserción de la cicatriz del m. obturator medialis 

en el margen lateral del trochanter femoris del fémur es distal, no se extiende sobre el borde 

proximal del trochanter femoris; (433) el condylus lateralis en el tibiotarso más proyectado 

distalmente que el condylus medialis; (452) la crista lateralis hypotarsi en el tarsometatarso se 

extiende ventralmente similar a la crista medialis hypotarsi; (455) sulcus extensorius 

longitudinal bien marcado en el tarsometatarso y las crestas que quedan a los lados simétricas; 

y (457) el canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) en el tarsometararso es un 

canal cerrado, encauzado por fusión de las crestas. 

 

4.3. Discusión y conclusiones particulares 

Usualmente, se considera a los Sphenisciformes como el grupo hermano de los 

Procellariiformes en los análisis filogenéticos, por lo cual distintas especies de pingüionos son 

utilizadas �F�R�P�R�� �J�U�X�S�R�� �H�[�W�H�U�Q�R�� ���³outgroup�´������Consecuentemente, los primeros análisis 

realizados en esta tesis consideraron a los Sphenisciformes como grupo externo. Sin embargo, 

los dos árboles 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 optó por el empleo de los Galloansere como grupo 

externo. La dificultad para establecer homologías entre las estructuras de ambos grupos, debido 

a las profundas modificaciones de los pingûinos ligadas al buceo, ocasiona que no sean un 

taxón óptimo para polarizar los caracteres. Entre ellas, cabe mencionar, un cuerpo altamente 

hidrodinámico, el desarrollo de paquiostosis y la pérdida de penumaticidad en todo el 

esqueleto, la posición del eje corporal totalmente erguida (e.g., la 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 propulsión debajo del agua, entre otras. 

Como en otros análisis, el Orden Procellariiformes fue recuperado como un grupo 

monofilético. �6�L���E�L�H�Q���O�D���I�D�P�L�O�L�D���µ�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�¶���K�D���V�L�G�R���U�H�F�X�S�H�U�D�Ga en varios análisis como un 

grupo monofilético (Sibley & Ahlquist 1990; Heidrich et al. 1998; Nunn & Stanley 1998; 

Kennedy & Page 2002) aquí no resulta como tal (ver también Kuroda et al 1990). Esto no es 

inesperado dada la gran diversidad que exhibe en sus tamaños, morfología gemeral, hábitos 

de vida, etc. En este análisis se ha incluido un gran número de géneros y especies, pero la 

inclusión de un mayor número de taxones (e.g., Bulweria, Aphrodroma, otras especies de 

Pterodroma), se torna necesario para reflejar su diversidad de manera más fidedigna y así 

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 elección de derivar el nombre de esta superfmilia 

de los Oceanitidae por sobre los Hydrobatidae, está basada en la hipótesis del origen de estas 

familias. Los estudios previos sugieren que las especies de aves transecuatoriales migratorias 

del hemisferio sur (Oceanitidae) habrían colonizado el hemisferio norte (Hydrobatidae) 

(Carboneras 1992c). Este término ya había sido acuñado por autores previos (Livezey & Zusi 

2007). Los caracteres analizados resultaron suficientes para recuperar el clado Oceanitoidea. 

Sin embargo, un nuevo análisis que incluya una cantidad mayor de taxones, particularmente 

aquellos del hemsferio norte, como Hydrobates, Garrodia, Pelagodroma y Nesofregetta, 

confirmaría las relaciones aquí planteadas, complementando los estudios moleculares como los 

de Wallace et al 2017. Los análisis previos más 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; Estandía 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 anatómicas y 

los resultados de los análisis filogenéticos realizados en esta tesis son consistentes en la 

identifcación de Hydrobatidae y Oceanitidae como grupos monofiléticos estrechamente 

relacionados entre sí. 

La familia Pelecanoididae fue propuesta por Pycraft (1910) y posteriormente 

recuperada en otros análisis, como por ejemplo los de Nunn & Stanley (1998). Sin embargo, 

los taxones de esta familia fueron posteriormente incluidos en los �µ�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�¶����Las 

observaciones y los análisis 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 previos (e.g., Sibley & Ahlquist 1990; Nunn et al. 1996). Esto resulta coherente con 

las observaciones osteológicas aquí realizadas, dado que los integrantes de esta familia son 

morfológicamente similares entre sí. No obstante, en futuros análisis, agregando los géneros 

Phoebastria y Phoebetria, podrían determinarse nuevas snapomorfias para definir estte 

grupo.  

Una de las problemáticas que se encontraron al realizar el análisis con TNT fue que al 

analizar las sinapomorfías, algunos caracteres que se esperaba encontrar como sinapomorfías 

no fueron determinadas como tal. Por ejemplo, la presencia de tubos nasales en el orden sí está 

presente, pero el estado que indica que los tubos nasales son laterales no aparece en el nodo de 

Diomedeidae (cuando sus integrantes poseen esta característica única) como así tampoco la 

presencia de tubos dorsales para el resto del nodo que engloba a los Procellariidae tradicionales 

más Pelecanoididae, Oceanitidae e Hydrobatidae. Al mapear estos caracteres en el árbol se vio 

que el problema podría residir en la utilización de estados no comparables (codificados como 

�³-�´�����\�D���T�X�H���J�H�Q�H�U�D���X�Q estado ambiguo en el outgroup. Por tal motivo, en los análisis futuros se 

evitará utilizar estados no comparables agregando el estado �³ausente� .́  

Otra problemática que surgió al utilizar TNT ha sido el uso de los taxones del gruo 

externo. Al emplear una sola especie (Chauna torquata), se obtuvo un resultado muy similar 

al aquí presentado, pero no se obstuvieron sinapomorfías para el taxón del outgroup El análisis 

se repitió empleando el software PAUP, que sí permitió identificar un listado de sinapomorfías 

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 análisis, no deben considerarse como una nueva propuesta, ya que el enraizado de ese 

�J�U�X�S�R���S�X�H�G�H���Y�D�U�L�D�U���G�H�S�H�Q�G�L�H�Q�G�R���G�H���D���T�X�L�H�Q���V�H���O�H���D�V�L�J�Q�H���H�O���³�W�D�[�y�Q�����´�� 

También vale la pena aclarar la importancia de incluir caracteres de elementos 

esqueletarios que han sido tácitamente considerados como �³�S�R�F�R���L�Q�I�R�U�P�D�W�L�Y�R�V�´���S�D�U�D��un análisis 

filogenético. En este estudio, se han reconocido como sinapomorfías a muchos de los caracteres 

obtenidos a partir de las vértebras, radio, ulna y fíbula.  

 

Conclusiones 

A raíz de los resultados aquí 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 más basal sería Macronectes giganteus. A partir de taxones de 

este grupo, habrían derivado las familias (Hydrobatidae + Oceanitidae) + 

Pelecanoididae. 

 

Como conclusión, el análisis filogenético empleando caracteres igualmente pesados, 

dio como resutado un árbol más parsimonioso con una menor cantidad de pasos que aquellos 

con caracteres pesados. La obtención de un único árbol, la definición de los nodos de la mayor 

parte de las familias y el establecimiento de las sinapomorfías listadas previamente, 

conjuntamente con los valores de soporte de Bremer y Jackknife obtenidos, indican que los 

caracteres analizados aquí son relevantes e informativos.  
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C A P I T U L O  5 

 

Los Procellariiformes fósiles 
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Capítulo 5: Los Procellariiformes fósiles 

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 observación directa de los restos. 

El esquema taxonómico que se brinda a continuación se desprende de los resultados de los 

análisis aquí presentados.  

 

5.1. Análisis filogenético 

En el Apéndice 5 se detallan los valores totales de los análisis (e.g., cantidad de árboles, 

longitud medida en cantidad de pasos, CI, RI), identificados con el número 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 análisis siguientes, ya que en este capítulo solo se 

muestra la porción del árbol donde queda incluido el fósil descripto. 

Al incluir todos los fósiles de forma simultánea, realizando un análisis sin constraints, 

�X�Q�D�� �E�~�V�T�X�H�G�D�� �W�U�D�G�L�F�L�R�Q�D�O�� �F�R�Q�� �F�D�U�D�F�W�H�U�H�V�� �L�J�X�D�O�P�H�Q�W�H�� �S�H�V�D�G�R�V�� ���³�V�L�Q�� �S�H�V�R�V�� �L�P�S�O�L�F�D�G�R�V�´���� �\�� �F�R�Q��

colapsado de ramas, se obtuveron ���������� �i�U�E�R�O�H�V�� �P�i�V�� �S�D�U�V�L�P�R�Q�L�R�V�R�V�� ��� �� �0�3�7���� �S�R�U�� �³most 

parsimonious tree/s�´�������S�H�U�R���������F�R�Q���P�H�Q�R�U���Oongitud (2424 pasos). Cuando se repitió el análisis, 

pero sin colapsado de ramas, se obtuvieron 1000 árboles con 2424 pasos (los resultados 

obtenidos al analizar sólo los taxones actuales fueron los mismos). La diferencia en este caso 

reside en que las búsquedas en el programa se hacen usando árboles dicotómicos, pero cuando 

activa un colapso de ramas, los árboles que se guardan son politómicos en vez de dicotómicos 

(siendo los árboles del primer tipo más largos que los del segundo, ver Coddington y Scharf 

1994).  

�&�R�Q���F�D�U�D�F�W�H�U�H�V���G�L�I�H�U�H�Q�F�L�D�O�P�H�Q�W�H���S�H�V�D�G�R�V�����³�F�R�Q���S�H�V�R�V���L�P�S�O�L�F�D�G�R�V�´�����D���Y�D�O�R�U�H�V���G�L�V�W�L�Q�W�R�V��

de K, se obtuvieron 1000 árboles 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 generó 

una politomía de todos los nodos (dejando fuera al outgroup). Al emplear constraints en los 

nodos de los grupos actuales y analizando la matriz sin pesos implicados, se obtuvieron 1000 

árboles, con 2460 pasos. El consenso estricto también presentó varias politomías.  
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Utilizando un consenso de mayoría del 80%, se obtuvo un árbol más parsimonioso 

(figura 5.39). Algunos grupos que se recuperaron en los análisis de los taxones actuales se 

mantuvieron firmes al introducir los fósiles, como por ejemplo los Diomedeidae y los 

Oceanitoidea, este último con un único representante fósil, El resultado obtenido por consenso 

de mayoría orientó los análisis posteriores que se verán más adelante. 

Aunque fragmentarios y mayormente representados por elementos aislados, los 

especímenes fósiles exceden ampliamente en número a las especies actuales analizadas. Este, 

probablemente, sea el motivo por el cual, al incluir todos los especímenes fósiles juntos, se 

pierde resolución en los árboles resultantes, en comparación con los resultados obtenidos al 

analizar solo las especies actuale. Los árboles obtenidos incluyendo a los especímenes fósiles 

uno a uno, sin el consenso estricto, presentan una mejor resolución. Por esta razón, los fósiles 

fueron incluidos uno a uno (o en pequeños grupos) en análisis independientes.  

Aclaraciones: En la siguiente sección titulada �³�5�H�J�L�V�W�U�R�� �I�y�V�L�O�´, se incluye la 

descripción de cada taxón junto a los resultados de sus análisis filogenéticos. Los números de 

cada nodo se indican sobre cada uno de los cladogramas. Señalado con una estrella de 4 

puntas se inidica la posición de cada taxón.  
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Figura 5.39. MPT 
obtenido al realizar el 
análisis filogenético con 
un consenso de mayoría 
del 80%. 
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5.2. Registro fósil 

Los materiales fueron organizados por regiones geográficas dentro de una sistemática 

paleontológica, detallando su procedencia geográfica y estratigráfica. Además, cómo se 

mencionó previamente, cada material incluye su análisis filogenético. 

 

5.2.1. Argentina 

5.2.1.1. Procedencia geográfica y estratigráfica 

Los materiales aquí analizados (Apéndice 2) pertenecen a dos unidades distintas: la Formación 

San Julián (en la localidad de San Julián) de la provincia de Santa Cruz y la Formación Gaiman 

(en la localidad de Bryn Gwyn) de la provincia del Chubut. 

La Formación San Julián pertenece a la Cuenca Austral, en el este de Patagonia 

(figura 5.40), compuesta por sedimentos marinos (Parras et al. 2012 y citas allí. La Formación 

San Julián tiene una antigüedad Oligoceno tardío basada en datación isotópica 87Sr/86Sr de 

ostras, braquiópodos y pectínidos (Parras & Casadío 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, están caracterizadas por fósiles que se encuentran en un compactado de 

menos de 1 metro de espesor, donde se incluye al bivalvo Crassostrea? hatcheri. La Fm San 

Julián es una unidad marina de aguas someras que presenta un espesor menor a 80 m (Panza et 

al. 1995). Se superpone de manera inconforme sobre rocas volcánicas jurásicas y rocas 

sedimentarias del Grupo Bahía Laura y posee dos miembros (Bertels 1977): el Gran Bajo y la 

Meseta Chica (más joven). Ambos caracterizan una sucesión transgresiva. En el Gran Bajo se 

encuentran depósitos de llanuras costeras pantanosas con carbón mientras que en Meseta Chica 

se presenta un ambiente costero y somero (Parras & Casadío 2005, 2006). La transición entre 

Paleógeno-Neógeno estaría dada por un intervalo glauconítico o por una discordancia (Parras 

et al. 2012). 
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Figura 5.40. Mapa mostrando la localización de la Formación San Julián y del sitio donde 
se recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Argentina en el contexto de 
Sudamérica, Provincia de Santa Cruz, detalle de la provincia y localización de Río Seco y 
formación San Julián. Escala: 200 km. 

 Bryn Gwyn es una localidad fosilífera que está en el lado opuesto de la ciudad de 

Gaiman, al sur del valle de Chubut, en la provincia del Chubut. La secuencia Neógena 

depositada dentro de la Cuenca Valdés está compuesta de base al techo por el miembro Trelew 

de la Formación Sarmiento, Formación Gaiman y Formación Puerto Madryn (Franchi 1983; 

Scasso & Castro 1999; Scasso & Bellosi 2004; Cuitiño et al. 2023). 

La Formación Gaiman (Haller & Mendía 1980) consiste en una sucesión de lutitas, 

tobas de grano fino, areniscas, areniscas tobáceas y coquinas que afloran en el Valle Inferior 

del río 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 área fue afectada por una de las 

Transgresiones marinas que acumularon sedimentos en varias cuencas de la Patagonia (Cuitiño 

et al. 2019 y citas allí). Los materiales aquí analizados provienen de los niveles más bajos de 

esta unidad, asignada a la facies asociación II que corresponde a depósitos de plataforma 

interna (Scasso & Castro 1999; Cuitiño et al. 2019).  

La formación presenta bioturbaciones que distorsionan la estratificación primaria (Lech 

et al. 2000), vertebrados e invertebrados marinos. Predominan los bivalvos con abundantes 

Gastrochaenolites, seguidos por veneroidos y pectínidos, y en menor proporción gasterópodos, 

briozoos, corales y cirripedios (Cuitiño et al. 2019). Entre los vertebrados marinos, predominan 

los peces sobre todo rayas y tiburones (Cione et al. 2011), tortugas (Viglino et al. 2021), 

cetáceos (Buono et al. 2017) y aves, casi en su totalidad pingüinos (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 últimas dataciones de la Formación Gaiman basadas en U�±Pb arrojan una 

antigüedad Aquitaniano tardío-Burdingaliano (Mioceno Temprano) (Cuitiño 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; Cuitiño et al. 2015; 2017; 2019). 

 

Figura 5.41. Mapa mostrando la localización de la Formación Gaiman y del sitio donde se 
recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Argentina en el contexto de Sudamérica, 
Provincia de Chubut, detalle de la provincia y localización de Bryn Gwyn y Formación 
Gaiman. Escala: 60 km. 

 

5.2.1.2. Sistemática Paleontológica 

 

Procellariiformes 

Procellariidae 

Gen. nov sp. nov. A 

Material:  MLP-PV 10-XII-11-1, carpometacarpo derecho con partes faltantes del carpal 

III/minus (figura 5.45). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad Bryn Gwyn (Chubut, Argentina), Formación 

Gaiman (Mioceno Temprano). 

Medidas: largo total: 51,44 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 3,92 mm, dorsoventral: 4,48 

mm, anchos epífisis proximal craneocaudal: 11,31 mm y dorsoventral: 5,51 mm, anchos 

epífisis distal craneocaudal: 7,14 mm y dorsoventral: 5,75 mm. 
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Diagnosis: El siguiente conjunto de caracteres es único, sugiriendo que se trata de un género y 

especie nuevos: processus extensorius proyectado cranealmente; processus pisiformis bien 

desarrollado, proyectado ventrocranealmente; forámenes neumáticos en la synostosis 

metacarpalis distalis ausentes. Vista distal, sulcus interosseus extendido proximalmente a lo 

largo de la symphysis metacarpalis distalis del II y III con rebordes poco marcados. 

Descripción: Metacarpale alulare no se extiende distalmente más allá de la symphysis 

metacarpalis y está truncado cranealmente. Spatium intermetacarpale amplio. Metacarpalia 

major y minus igualmente extendidos. Processus intermetacarpalis ausente. Sulcus tendineus, 

restringido a la mitad distal de la facies dorsalis, se vuelve más superficial proximalmente. 

Processus extensorius mucho mayor que processus alularis, processus extensorius se extiende 

cranealmente, y entre ambos se forma una concavidad. Reborde ventral de la trochlea carpalis 

está proyectado más 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 tróclea, el cual desemboca 

en la fovea carpalis caudalis. Presenta una fosa proximal a la fovea carpalis caudalis, bien 

desarrollada, aunque no delimitada proximalmente. Forámenes neumáticos de la fovea carpalis 

caudalis son pequeños. En la facies ventralis, fossa infratrochlearis ventralis presenta 

foramina pneumatica pequeña. Fossa infratrochlearis delimitada cranealmente por una cresta. 

Processus pisiformis desarrollado sobre una cresta y se proyecta ventrocranealmente. Fossa 

supratrochlearis circular, poco profunda y se ubica proximocranealmente. En vista dorsal, en 

la symphysis metacarpalis proximalis -en el sitio donde la metacarpalia majus y minor 

divergen- hay un tubérculo alargado. En la synostosis metacarpalis distalis no hay foramina 

pneumatica. En vista distal, entre la metacarpalia majus y minus, un surco delimitado por 

crestas débiles se extiende proximalmente y a lo largo de la synostosis metacarpalis distalis. 

Comentarios: este material fue dado a conocer en Sesto y Acosta Hospitalehe (2017), descrito 

y figurado in extenso en Piro y Acosta Hospitaleche (2021). Los análisis filogenéticos sin pesos 

implicados aquí realizados arrojan varios MPT. La mayoría queda agrupada en un nodo junto 

con Pterodroma incerta, adquiriendo diferentes topologías dentro de �³Procellariidae�´�� �\�� �H�O��

consenso estricto es altamente politómico (figura 5.42), con índices (largo, CI y RI) que indican 

una menor resolución que la de los MPT por separado. Al usar pesos implicados, resulta en un 

sólo MPT, donde el fósil se agrupa Daption capense (figura 5.43) o P. 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 análisis filogenéticos de 
MLP-PV 10-XII-11-1 sin pesos 
implicados. 

Figura 5.43. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de MLP-PV 10-XII-11-1 con 
pesos implicados (K = 5).  

 

Figura 5.44. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de MLP-PV 10-XII-11-1 con 
pesos implicados (K = 10). 

Estos resultados son consistentes on los obtenidos a partir de estudios de morfometría 

geométrica (Piro y Acosta Hospitaleche, 2021). La asignación al orden Procellariiformes; 

queda sustentada por los siguientes caracteres: os metacarpale alulare truncado, spatium 

intermetacarpale amplio, extensión similar entre los elementos de la ossa metacarpalia, 

ausencia de un processus intermetacarpalis, reborde ventral de la trochlea carpalis 

caudalmente proyectado, fossa infratrochlearis muy marcada, con una cresta craneal que lleva 

un processus pisiformis y un surco extendido proximalmente a lo largo de la synostosis 

metacarpalis distalis. La asignación a Procellariidae queda determinada en el presente análisis 

por la posición proximocraneal de la fossa supratrochlearis del 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 geográfica y geológica: Bryn Gwyn (Chubut, Argentina), Formación Gaiman 

(Mioceno Temprano). 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral: 3,85 mm y 

mediolateral: 3,86 mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 8,54 mm y mediolateral: 8,37 

mm. 

Descripción: Diáfisis mediolateralmente comprimida que se estrecha gradualmente hacia el 

extremo distal. Surco para el tendón del musculus flexor digitorum longus (FDL) desplazado 

medialmente y delimitado por crestas longitudinales, de las cuales la lateral es más elevada y 

mejor desarrollada. Cotyla medialis medialmente elevada con respecto a la cotyla lateralis, 

pero ambas de un tamaño similar e inclinadas dorsalmente. Eminentia intercotylaris 

prominente y esférica. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. 

Foramen vasculare proximalis lateralis (FVPL) alargado proximodistalmente, foramen 

medialis más pequeño y oblicuo a la diáfisis. Ambos se extienden proximalmente de manera 

similar, pero el FVPL más expandido distalmente.  
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Hypotarsus complejo que adquiere una configuración bisulcada debido al desarrollo de 

la crista medialis o CM (asociada al tendón FDL), la crista intermedia o cl (asociada al tendón 

FDL) y la crista lateralis o CL (asociada al tendón FHL). CM (FDL) más extendida 

distalmente, y proximalmente más ancha. En vista medial, la CM es redonda y se extiende 

distalmente, desapareciendo abruptamente después de una inflexión cóncava 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 

extensión, 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 próximas y casi 

en contacto entre sí. Área donde se encuentra el FHL constituye un canal estrecho, aunque las 

malas condiciones de preservación dificultan su observación en detalle. Foramen vasculare 

proximale mediale abre medialmente a la CM y foramen vasculare proximale laterale abre 

lateral a la CL (FHL). Crista medialis hypotarsi considerablemente más larga que ancho 

dorsoplantar del tarsometatarsus proximal, se localiza lateralmente a la línea media de la cotyla 

medialis.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MPEF-PV 12155 (tarsometatarso) sin pesos 

implicados arrojan muchos MPT de topología variable, donde el especimen bajo estudio fluctúa 

dentro de los Procellariidae. 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 politómico y sus índices indican muy poca resolución, ver figura 5.46 donde 

�D�S�D�U�H�F�H�� �F�R�P�R�� �³�7�D�U�V�R�B�6�D�U�P�L�H�Q�W�R�´������ �$�O�� �D�S�O�L�F�D�U�� �S�H�V�R�V�� �L�P�S�O�L�F�D�G�R�V�� �O�R�V�� �U�H�V�X�O�W�D�G�R�V�� �Q�R�� �Y�D�U�t�D�Q��

demasiado, sólo se generan algunos MPT menos y con un paso más.  

 

Figura 5.46. Detalle del consenso estricto de los 
análisis filogenéticos de MPEF-PV 12155 (en la 
�I�L�J�X�U�D���H�V�W�i���F�R�P�R���³�7�D�U�V�R�B�6�D�U�P�L�H�Q�W�R�´�������V�L�Q���S�H�V�R�V��
implicados. 
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Los análisis filogenéticos no ayudaron a establecer una posición para este taxón aún, 

pero las características observadas soportan su inclusión en la familia Procellariidae. Estas son 

la ausencia de tuberositas m. tibialis cranialis y fossa infracotylaris plantaris, la diáfisis no 

está surcada por crestas dejando una fosa muy pronunciada (como sí sucede en Diomedeidae) 

y el desarrollo igual de las dos cotilas que, además, están más centradas que en las otras 

familias. La configuración de cada cresta y surco del hypotarsus, el tamaño y las proporciones 

generales muestran similitudes con Puffinus y Ardenna, y apoyan la inclusión en la tribu 

Puffinini. Además, este ejemplar comparte con el resto de Procellariiformes: la inclinación 

dorsal de ambas cotyla medialis y lateralis, el desarrollo del hypotarsus, la eminentia 

intercotylaris prominente y redondeada y la abertura separada de la foramina vascularia 

proximalia medialis y lateralis en ambas facies dorsalis y plantaris. 

 De esta misma localidad proviene el espécimen MLP-PV 10-XII-11-1 

(carpometacarpo, ver más arriba; Piro & Acosta Hospitaleche 2020). De acuerdo con las 

proporciones observadas en los Puffinini, ambos restos coinciden en el tamaño relativo que 

podrían tener si pertenecieran a la misma especie; sin embargo, no es posible su asignación 

certera por tratarse de elementos aislados y no homólogos. 

 

Figura 5.47. MPEF-PV 
12155 en vista (A) dorsal, 
(B) ventral y (C) proximal. 
Escala: 10 mm. 

 

Procellariiformes indeterminados 

Argyrodyptes Ameghino, 1905 

Argyrodyptes microtarsus Ameghino, 1905 

Material:  MACN A-11037 (holotipo), tibiotarso izquierdo que conserva la diáfisis y epífisis 

distal, fémur derecho con la epífisis distal y parte de diáfisis (figura 5.50). 
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Procedencia geográfica y geológica: localidad de Río Seco, San Julián, Provincia de Santa 

Cruz (Agnolin, 2007, menciona erróneamente a la provincia del Chubut como lugar de 

procedencia), Formación San Julián (Oligoceno tardío). 

Medidas: tibiotarso: largo total: 57,08 mm (estimado: 76 mm), anchos diáfisis mediolateral: 

4,8 mm y craneocaudal: 4,31 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 7,985 mm y 

craneocaudal: 7,79 mm. Fémur: largo total: 21,38 mm (estimado: 46 mm), anchos diáfisis 

mediolateral: 4,23 mm y craneocaudal: 4,75 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 7,96 mm 

y craneocaudal: 7,65 mm. 

Diagnosis enmendada: Tamaño pequeño, tibiotarso y fémur más anchos lateromedialmente 

que los Procellariidae actuales, pero más angosto que los Diomedeidae actuales. Sus caracteres 

coinciden con Di. exulans y Da. capense, pero la forma de los procesos es única frente a los 

taxones analizados. Borde medial del fémur que conecta la diáfisis con la epífisis más 

pronunciado que en los Procellariidae actuales. Epicondylus lateralis bien desarrollado en vista 

caudal. 

Descripción: Tamaño pequeño. Fémur con una trochlea fibularis bien desarrollada que es 

más amplia mediolateralmente que el condylus medialis. Su ancho craneocaudal (sin la 

extensión de la crista tibiofibularis) es mucho mayor al ancho del condylus medialis. Sulcus 

patellaris muy pronunciado, rebordes agudos elevados, en forma de polea. En el margen lateral 

distal, proximal al sulcus patellaris, hay un tubérculo. Fossa poplitea profunda. Epicondylus 

medialis ausente. En vista distal, epífisis más ancha lateromedialmente que craneocaudalmente. 

Impressio lig. cruciati cranialis formando una fosa que no alcanza al condylus medialis. Crista 

tibiofibularis que sobrepasa al condylus lateralis en sentido proximal. Diáfisis del tibiotarso 

alineada al condylus lateralis. Tuberculum retinaculi m. fibularis alargado proximodistalmente 

formando una cresta elevada. Sulcus extensorius alineado en el medio de la facies craneal. 

Tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylare indistinguible. Condylus lateralis más 

extendido distalmente que el condylus medialis. Borde lateral del condylus lateralis circular. 

Depressio epicondylaris lateralis como una zona algo deprimida en forma subcircular pero no 

muy definida. Sulcus m. fibularis brevis bien desarrollado. Trochlea cartilaginis tibialis 

formando un surco bien desarrollado cuyo margen medial es más pronunciado caudalmente 

que el lateral. Canalis extensorius con orientación proximodistal pero con un desvío 

distomedial. 
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Comentarios: El análisis filogenético sin pesos implicados de Argyrodyptes microtarsus 

arrojó dos MPT (figura 5.48): uno como taxón hermano de D. exulans (a) y otro posicionado 

en la base de Procellariidae (b). Con pesos implicados resulta en un MPT (figura 5.49) donde 

A. microtarsus es el taxón hermano de D. exulans.  

 

Figura 5.48. Detalles de los 
MPTs (a y b) y el consenso 
estricto (c) del análisis 
filogenético de Argyrodyptes 
microtarsus sin pesos 
implicados. 

 

Figura 5.49. Detalle del MPT de 
los análisis filogenéticos de 
Argyrodyptes microtarsus con 
pesos implicados. 

Este material fue descrito por Ameghino en 1905 quien lo consideró un pequeño Spheniscidae, 

pero posteriormente Simpson (1946) desestimó su pertenencia a dicha familia. Luego, 

Brodkorb (1963a) lo consideró un Procellariidae, asignación que fue sostenida en Simpson 

(1972), Tonni (1980), Tonni & Tambussi (1986) y Olson (1985a). Por último, su posición 

dentro de los Procellariidae fue reevaluada por Agnolin (2007), donde además se brinda una 

diagnosis diferencial revisada. 

Si bien a nivel descriptivo este material comparte con los Procellariiformes las 

proporciones del tibiotarso y del fémur, y el sulcus m. fibularis brevis bien desarrollado en el 

tibiotarso, su asignación 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 en 
vistas (F) craneal, (G) caudal, 
(H) lateral, (I) medial y (J) 
distal. Escala: 10 mm. 

 

5.2.2. Antártida 

5.2.2.1. Procedencia geográfica y estratigráfica 

La Península Antártica constituye una extensión de la Cordillera de los Andes, donde 

afloran dos unidades morfoestructurales: el Arco Magmático 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 siliciclásticos 

que van del Jurásico Superior al Neógeno (MacDonald et al. 1988; del Valle et al. 1992). La 

Cuenca de James Ross es clasificada como una cuenca de retroarco que se desarrolló tras un 

arco magmático activo (Elliot 1988; del Valle et al. 1992; Hathway 2000). Esta cuenca sufrió 

un período extensional en el Jurásico, en el que se rellenaron fosas con rocas sedimentarias, 

volcánicas y volcano-sedimentarias (Hathway 2000).  

Los materiales examinados (Apéndice 2) provienen de la Isla Marambio, situada en el 

�H�[�W�U�H�P�R���Q�R�U�H�V�W�H���G�H���O�D���3�H�Q�t�Q�V�X�O�D���$�Q�W�i�U�W�L�F�D�����H�Q�W�U�H�������ƒ�����¶���\�������ƒ���O�D�W�L�W�X�G���6�X�U���������ƒ���\�������ƒ���O�R�Q�J�L�W�X�G��

Oeste) (figura 5.51). El Archipiélago de James Ross conforma un grupo de islas que además 

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 están libres de hielo 

durante el verano austral (Nozal et al. 2013).  
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Figura 5.51. Mapa mostrando la localización de las formaciones La Meseta y Submeseta, 
donde se recolectaron los materiales. De izquierda a derecha: Antártida, Península Antártica, 
grupo de islas James Ross, y la localización 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, López 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 está mayormente constituido por 

areniscas de grano fino, fangolitas y lutitas muy fosilíferas, con conglomerados subordinados 

de coquinas fosilíferas depositadas en una plataforma media-externa a interna representando la 

constitución de una plataforma progradante dentro de un contexto fuertemente regresivos 

extendida en el mar de Weddell por más de 100 km (Olivero 2012).  

La Formación La Meseta (Rinaldi et al. 1978) corresponde al intervalo Eoceno medio-

Paleoceno superior. Se dispone de manera discordante sobre la Formación 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. Está conformada por: brechas, areniscas y 

lutitas con horizontes de acumulación de conchas, que representan ambientes de depósito 

prodeltáicos, deltáicos y sobre todo estuarinos dominados por mareas. Las oscilaciones del 

nivel del mar y diferente dirección y procedencia de los aportes, entre otros fenómenos, 

influenciaron la evolución vertical y lateral (Marenssi 1995; Marenssi et al. 2002). Dentro de 

la Formación La Meseta también pueden encontrarse fragmentos de roca volcánica de 

composición riolítica (Trautman 1976). En esta formación 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 I (AC1M), Acantilados II (AC2M), 

Campamento (CAM), Cucullaea I  (CU1M) y Cucullaea II (CU2M) (Marenssi 1995; Marenssi 

et al. 1998a, 1998b; Ivany et al. 2008; Beamud et al. 2015; Montes et al. 2019b). Cucullaea I 

tiene una antigüedad Ypresiano Superior y aflora en las localidades DPV 6/84 y DPV 1/96, de 

donde provienen parte de los fósiles aquí descritos. 

La Formación Submeseta (Marenssi 1995; Marenssi et al. 1998a) corresponde al 

intervalo Eoceno medio-Eoceno superior/Oligoceno inferior?. Se dispone de manera 

discordante erosiva sobre la Formación La Meseta y está compuesta por lutitas fangosas, arenas 

finas con coquinas y gravas. Se la considera como depósitos de plataforma marina. Contiene 

abundantes pingüinos fósiles.  

Actualmente se reconocen tres unidades cartográficas, denominadas de piso a techo: 

Alomiembro Laminado (LAM) (Submeseta I en Montes et al. (2013), Alomiembro Turritella 

(TUM) (Submeseta II en Montes et al. (2013) y Alomiembro Superior (SUM) (Submeseta 

III  en Montes et al. 2013). El 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 antigüedad 

Priaboniano-Rupeliano? y aflora en la localidad DPV 16/84 (Montes et al. 2019a). 

 

5.2.2.2. Sistemática Paleontológica 

 

Procellariiformes 

Diomedeidae 

Notoleptos Acosta Hospitaleche y Gelfo, 2017 

Notoleptos giglii Acosta Hospitaleche y Gelfo, 2017 

Material:  MLP-PV 12-I-20-305, tarsometatarso izquierdo parcial fracturado en dos partes. El 

hipotarso está roto (figura 5.55). 
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Procedencia geográfica y geológica: Localidad DPV 16/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación Submeseta, Alomiembro Superior (Bartoniano superior-Priaboniano; 

Eoceno superior). 

Medidas: ancho epífisis proximal: 9,5 mm, ancho mediolateral ancho de la diáfisis: 4,9 mm, 

ancho craneocaudal de la diáfisis: 3,6 mm, ancho distal de la tróclea: 10.2 mm, ancho de la 

tróclea del metatarsal II: 3,7 mm, del metatarsal III: 3,1 mm, del metatarsal IV: 3,3 mm, ancho 

craneocaudal de la tróclea metatarsal III: 5,9 mm. 

Diagnosis enmendada: Similar a T. melanophris, pero de pequeño tamaño; de la mitad de 

largo (o menos) que cualquier otro Diomedeidae. Foramina vascularia proximalia al mismo 

nivel proximodistalmente; sulcus extensorius longitudinal delimitado por crestas asimétricas, 

la lateral más extendida dorsalmente; foramen vasculare distale al nivel del borde proximal de 

la tróclea metatarsal II.  

Descripción: Eminentia intercotylaris bien desarrollada, redondeada y proyectada 

proximodorsalmente. Cotylae medialis y lateralis inclinadas proximodorsalmente. Cotyla 

medialis aproximadamente del mismo tamaño que la cotyla lateralis, solo que está más elevada 

proximalmente que la segunda. Presenta un reborde medial suavemente marcado (debido al 

nivel de preservación probablemente). Reborde de la cotyla lateralis reducido dorsalmente y 

formando una pendiente suave con la diáfisis. Fossa infracotylaris dorsalis ausente. Sulcus 

extensorius fuertemente marcado, con rebordes en forma de crestas asimétricas. Tuberositas 

m. tibialis cranialis indistinguible. Forámenes vasculares proximales alineados 

proximalmente, ambos de similar desarrollo, uno de ellos desemboca en el lado 

proximomedial. Metatarsal I, su dígito y la fossa metatarsi I ausentes. En vista dorsal, 

márgenes de las trócleas se curvan levemente de manera similar, por lo que los lados medial y 

lateral quedan casi simétricos. Foramen vasculare distale bien desarrollado, entre los 

metatarsales III y IV, tanto en la cara dorsal como ventral, dorsalmente se ubica en un surco 

poco profundo, y ventralmente el foramen vasculare distale está distal al nivel del borde 

proximal de la tróclea metatarsal II. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis ausente y 

canalis interosseus distalis bien desarrollado. Superficie dorsal de la tróclea del metatarsal II 

sin surco bien desarrollado. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. Extensión de las trócleas 

metatarsales distinta en todas sus vistas (i.e., distal, dorsal, ventral), el metatarsal más extendido 

distalmente es el III, le sigue el IV y por último el II. Margen medial del metatarsal II en vista 

distal cóncavo. 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 

análisis filogenéticos y anatómicos comparativos realizados en esta tesis refuerzan su 

pertenencia a dicha familia y lo posicionan cercano al género Thalassarche, y específicamente 

a T. melanophris (ver figuras 5.52-54). Sus características anatómicas son muy similares a T. 

melanophris. N. giglii es el más pequeño de la familia, probablemente haya alcanzado la mitad, 

o aún menos, del tamaño de Plotornis delfortrii Milne-Edwards 1874, otro Diomedeidae de 

pequeña talla. Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados de Notoleptos giglii, 

SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto, los 

recuperan como Diomedeidae. Los análisis sin pesos implicados (figura 5.52) son menos 

resolutivos (figura 5.53). En el último caso, hay una politomía en la base de la familia (nodo 

110) donde se ubican SGO.PV.18060 (tibiotarso), MLP-PV 12-1-20-283 (tarsometatarso), D. 

exulans y un nodo con el resto de los Diomedeidae. De este nodo se separan por un lado (nodo 

114) T. chrysostoma y T. cauta y por el otro (nodo 112) una politomía que reúne a T. 

melanophris, SGO.PV.1065 (cráneo), N. giglii y MUSM-1416 (tarsometatarso).  

  

Figura 5.52. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de Notoleptos giglii, 
SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 
12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto sin 
pesos implicados. 

Figura 5.53. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de Notoleptos giglii, 
SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 
12-1-20-283 y MUSM-1416 en conjunto 
con pesos implicados. 

También se analizaron filogenéticamente por separado a Notoleptos giglii, 

SGO.PV.1065, SGO.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y MUSM-1416. Los análisis de N. 

giglii  con y sin pesos implicados arrojaron árboles donde nuevamente se lo recupera dentro de 

Diomedeidae y compartiendo nodo con T. melanophris (figura 5.54).  
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Figura 5.54. Fragmento del MPT del 
análisis filogenético de Notoleptos 
giglii sin pesos implicados. 

 

Figura 5.55. Notoleptos giglii (MLP-
PV 12-I-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 epífisis proximal y gran 

parte de su diáfisis (figura 5.58). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 13/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación Submeseta, Alomiembro Turritella (Eoceno superior, Bartoniano). 

Diagnosis: tamaño pequeño, aproximadamente la mitad del resto de los Diomedeidae actuales, 

borde dorsal de la cotyla lateralis formando una cresta bien delimitada, eminentia intercotylaris 

no tan redondeada como en el resto de los Diomedeidae. Crista medialis incompleta. Sulcus 

extensorius pronunciado y continuado sobre la fossa infracotylaris dorsalis. Cotyla medialis 

alargada, cóncava y con el borde medial elevado a modo de cresta y cotyla lateralis más 

redondeada, con una pequeña muesca. En vista dorsal, las dos crestas corren paralelas a la 

diáfisis, del lado medial y lateral, dejando conformada en el medio una fosa, de manera muy 

pronunciada.  

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P����

dorsoventral: 4,08 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 11,37 mm, dorsoventral: 9 mm. 
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Descripción: Tamaño mediano. Sección de la diáfisis subcircular con lados sub-rectos. 

Eminentia intercotylaris bien desarrollada, esférica y proyectada en sentido proximodorsal. 

Cotilas bien desarrolladas y dirigidas proximodorsalmente. En cara dorsal, tuberositas m. 

tibialis cranialis casi indistinguible, localizada en el extremo distal, dentro de la fossa 

infracotylaris dorsalis. Cotyla medialis más elevada en sentido proximal que cotyla lateralis, 

posee un reborde en anillo más desarrollado medialmente que la circunscribe proximalmente, 

y ambas cotylae subiguales en vista proximal. Cotyla lateralis con una cresta que la rodea en 

forma de anillo. Presenta una tuberositas ligamentum collateralis lateralis redondeada, en el 

borde proximal dorsolateral, debajo del borde de la cotyla lateralis, y una impressio 

ligamentum collateralis lateralis en forma de fóvea oval asociada. Presenta una fossa 

infracotylaris dorsalis profunda. 

Comentarios: Los resultados de los análisis filogenéticos (ver análisis de Notoleptos giglii, 

ver también figuras 5.52-53, 5.56-57) y anatómicos descriptivo-comparativos de 

SGO.PV.18060, MLP-PV 12-1-20-283 y SGO.PV.1065 obtenidos en esta tesis, muestran que 

estos especímenes presentan características únicas 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 próximo 

a D. exulans (figura 5.57). 

 

Figura 5.56. Detalle del MPT del 
análisis filogenético de MLP-PV 12-1-
20-283 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.57. Detalle del MPT del 
análisis filogenético de MLP-PV 12-1-
20-283 con pesos implicados. 

Por tal motivo, se sugiere la propuesta de géneros y especies nuevas para estos casos. 

Entre las características que lo sitúan dentro de la familia: la crista 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 diáfisis, del lado medial y lateral, dejando conformada en el medio una fosa, la cual es más 

pronunciada en el MLP-PV 12-1-20-283 y en Diomedeidae que en en Procellariidae. MLP-PV 

12-1-20-283 presenta similitudes con Notoleptos giglii (si bien el segundo es más chico que el 

primero) y con los Diomedeidae en general. El sulcus extensorius, que se continúa en la fossa 

infracotylaris dorsalis, es pronunciado en ambos fósiles y en Diomedeidae. Además, ambos 



    283 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

presentan la cotyla medialis alargada (más que en otros Diomedeidae), cóncava y con el borde 

medial elevado a modo de cresta y la cotyla lateralis más redondeada, con una pequeña muesca. 

MLP-PV 12-1-20-283 y N. giglii son ejemplares pequeños, lo que estaría indicando que la 

familia Diomedeidae fue más diversa en tamaños 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 

Pelecanoides sp.  

Material:  MLP-PV 96-I-5-8, extremo craneal rostrum maxillare (figura 5.60). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 1/96, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Ypresiano superior). 

Medidas: largo total rostrocaudal: 12,81 mm, alto dorsoventral: 5,1 mm. 

Descripción: Robusto, en forma de gancho muy pronunciado, foramina neurovascularia densa 

que se extiende caudalmente. Caudalmente hay una inflexión hacia los laterales similar al 

ensanchamiento que sucede en Daption capense y Pelecanoides, el tamaño es semejante a D. 

capense. Surco ventral simple (sin fosas), pero caudalmente (justo antes del final del fósil) 

aparecen unas fosas profundas redondeadas (tanto el surco como la posición de esas fosas es 

similar en Daption). Ventralmente también se forma un engrosamiento caudal en la crista 

tomialis que se proyecta medialmente, similar a Daption. Pagodroma nivea es similar en 

tamaño, pero es más grácil, Puffinus y Ardenna son más estilizados y pequeños. Fulmarus es 

mayor y el surco es más pronunciado. 
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Comentarios: Los análisis filogenéticos de MLP-PV-96-I-5-8 con y sin pesos implicados 

generan pocos MPT que lo sitúan dentro de Pelecanoididae (figura 5.59).  

 

Figura 5.59. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
MLP-PV-96-I-5-8 con y sin pesos 
implicados. 

Mencionado en el apéndice de Tambussi & Acosta Hospitaleche (2007) como un 

Procellariidae indeterminado. Presenta la típica curvatura en gancho y una densa foramina 

neurovascularia de los Procellariiformes, pero un extremo rostral ensanchado como en las 

especies de los géneros Pelecanoides y Daption. Una depresión en la superficie ventral más 

rostral permite asignarlo a Pelecanoides sp. (figura 5.59). Es más pequeño que MLP-PV 88-I-

1-6. 

 

Figura 5.60. MLP-PV 96-I-5-8 
en vistas (A) izquierda, (B) 
derecha y (C) ventral. Escala: 10 
mm. 

 

Procellariidae indeterminados 

Material:  MLP-PV 91-II-4-6, extremo distal de ulna derecha. Sólo se conserva la epífisis distal 

y parte de la diáfisis (figura 5.62). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 6/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Ypresiano superior). 

Medidas: ancho máximo de la diáfisis distal: 8,8 mm, ancho de la diáfisis: 6,1 mm. 

Descripción: Tamaño mediano-grande. Ulna recta y de sección subcircular. Tuberculum 

carpale preservado parcialmente, por lo que se puede ver que su extremo proximal está en una 

pendiente aproximadamente menor a 45° y su extremo distal es prácticamente recto, con 
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respecto a la diáfisis. Sulcus intercondylaris y condylus ventralis bien definidos. Condylus 

dorsalis ulnae posee un labrum condyli dorsali en forma de medialuna, que se extiende 

dustalmente más allá del cóndilo, pero no dorsalmente. Cóndilos dorsal y ventral bien 

desarrollados y al mismo nivel de extensión distal. Incisura tendineus bien desarrollada y 

profunda, con un tubérculo proximal bien desarrollado. Presenta pori caudoventral al labrum 

condyli dorsalis y proximal al sulcus intercondylaris, depressio radialis poco profunda. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados del ejemplar MLP-PV-91-

II-4-6 (ulna) arroja dos MPT, en uno de los cuales queda como taxón hermano de P. garnotii 

pero en el otro, de D. capense. En el consenso estricto se mantiene dentro de Procellariidae 

(figura 5.61). Al no contar con la porción proximal, es difícil determinarlo de manera más 

certera dentro de Pelecanoididae.  

 

Figura 5.61. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MLP-PV-91-
II-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 últimos. Siendo tan fragmentario se lo considerará un 

Procellariidae indeterminado, en concordancia con Acosta Hospitaleche y Gelfo (2017), por la 

presencia de cóndilos subiguales en extensión distal.  

 

Figura 5.62. MLP-PV 91-II-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 del rostrum maxillare (figura 5.64). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 6/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Eoceno inferior, Ypresiano 

superior). 

Medidas: ancho de la porción preservada: 17,5 mm. 

Descripción: Tamaño pequeño-mediano. Rostrum maxillare recurvado en forma de gancho. 

Posee foramina neurovascularia muy densa que se extiende caudalmente hasta el nivel del 

comienzo craneal de la pila supranasalis. Ventralmente presenta un surco bien excavado 

simple sin fosas ni recesos y cranealmente aparece una pared ósea porosa. Presenta una muesca 

cerca del borde de corte, donde la placa de latericornio contacta con la uña premaxilar. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MLP-PV-88-I-1-6 sin pesos implicados generan 

varios MPT donde la posición del fósil va cambiando siempre dentro de Procellariidae, su 

consenso estricto es altamente politómico (figura 5.63). Con pesos implicados los resultados 

no varían considerablemente.  

 

Figura 5.63. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MLP-PV-88-
I-1-6 sin pesos implicados. 

Mencionado en Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017). En cuanto a su tamaño y forma 

es semejante a Pr. aequinoctialis y Ardenna grisea: robusto, pero lateromedialmente algo 

comprimido comparativamente a otros petreles de pico más ancho como Daption, pero un poco 

mayor al de A. grisea y Pr. aequinoctialis, por lo que podría pertenecer a un petrel mediano de 

tamaño algo mayor a dicha especie. Los análisis filogenéticos para este ejemplar lo sitúan 

dentro de Procellariidae, además de que las características mencionadas en la descripción son 

las típicas para esta familia. 
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Figura 5.64. MLP-PV 88-I-1-6 en 
vistas (A) izquierda, (B) dorsal y 
(C) ventral. Escala: 10 mm. 

 

Procellariiformes indeterminados 

Material:  MLP-PV 92-II-2-7, falange pedal parcial (falta el extremo proximal), ?derecha 

(figura 5.65). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 6/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Ypresiano superior). 

Medidas: ancho mediolateral de la diáfisis: 3,3 mm, ancho craneocaudal de la diáfisis: 3,3 mm, 

ancho distal: 3,8 mm. 

Descripción: Tamaño semejante a un petrel grande (e.g., Macronectes) o a un albatros. Diáfisis 

cilíndrica alargada que mantiene su grosor a lo largo del eje, por lo que la facies plantaris y 

dorsalis son paralelas. Caput phalangis redondeado y desarrollado casi totalmente hacia la 

parte ventral. Fovea ligamentaris collateralis profunda y centrada en el caput phalangis. En 

concordancia con Acosta Hospitaleche y Gelfo (2017), se observa una trochlea articularis bien 

desarrollada, extendiéndose a lo largo del caput y haciéndose más profunda en las áreas 

ventrodistales. Comparándola con Procellariiformes de tamaño semejante (Diomedea y 

Macronectes), por sus características y forma, correspondería a una falange pedal IV-II, algo 

menor a Macronectes y Diomedeidae en general. Probablemente sea una falange derecha, ya 

que en vista ventral la tróclea lateral suele ser algo mayor. 

Comentarios: Descrito como un ?Diomedeidae indet. por Acosta Hospitaleche & Gelfo 

�����������������6�y�O�R���X�Q���F�D�U�i�F�W�H�U���V�H���S�X�G�R���F�R�G�L�I�L�F�D�U�����³Pes, compresión dorsoventral fuerte de las falanges 

�G�H�O�� �S�H�V���� �������� �D�X�V�H�Q�W�H�´���� �S�R�U�� �O�R�� �T�X�H�� �Q�R�� �V�H�� �U�H�D�O�L�]�y�� �X�Q�� �D�Q�i�O�L�V�L�V�� �I�L�O�R�J�H�Q�p�W�L�F�R�� �G�H�O�� �P�D�W�H�U�L�D�O�� �\�D�� �T�X�H��

además esa característica suele ser compartida con muchas otras aves. Por sus características 
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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 aquí realizados. 

 

Figura 5.65. MLP-PV 92-II-2-7 en vistas (A) dorsal, 
(B) lateral, (C) ventral y (D) medial. Escala: 10 mm.  

 

Material:  MLP-PV 88-I-1-5, tarsometatarso parcial derecho, con los extremos proximal y 

distal fragmentarios (figura 5.68). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 6/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Ypresiano superior). 

Medidas: ancho proximal: ca. 6,5 mm, ancho mediolateral de la diáfisis: 3,9 mm, ancho 

craneocaudal de la diáfisis: 3,3 mm, ancho de la tróclea metatarsal III: ca. 2,5 mm, craneocaudal 

ancho de la tróclea metatarsal III: 3,7 mm. 

Descripción: Tamaño semejante a un petrel mediano. Sulcus extensorius fuertemente marcado 

con rebordes simétricos formando crestas. Fossa metatarsi I ausente. Tuberositas m. tibialis 

cranialis ausente. Si bien el hipotarso no está conservado, puede verse un foramen vascular 

proximal lateral distal en la base de la crista lateralis hypotarsi, y otro medial y distal a la base 

de la crista medialis hypotarsi. Distalmente, al foramen vascular proximal lateral, se desarrolla 

un surco bien marcado que posiblemente corresponda al sulcus m. fibularis longi. La impressio 

lig. collateralis lateralis está bien marcada. Dos foramina vascularia proximalia dorsales no 

alineados proximodistalmente, desembocan uno en el lado proximoventral y el otro en el lado 

proximomedial. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. 

 Foramen vasculare distale bien desarrollado, entre los metatarsales III y IV, ubicado 

en un surco sobre la cara dorsal. Trócleas distalmente simétricas. Sulcus extensorius profundo. 

Canalis interosseus distalis que se conecta con el foramen vasculare distale.  



    289 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

Comentarios: Publicado in extenso en Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017), también 

brevemente en Tambussi & Tonni (1988) y Noriega & Tambussi (1996). Autores previos lo 

han asignado a un Diomedeidae. Los análisis filogenéticos de MLP-PV 88-I-1-5 

(tarsometatarso) sin pesos implicados generó varios MPT, donde se relaciona con distintos 

taxones dentro de Procellariidae, Hydrobatidae y Pelecanoididae, por lo que el consenso 

estricto es politómico (figura 5.66). Al usar pesos implicados se genera un sólo 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 
de los análisis filogenéticos de MLP-PV 88-
I-1-5 sin pesos implicados. 

Figura 5.67. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de MLP-PV 88-I-1-5 con 
pesos implicados. 

 

Figura 5.68. MLP-PV 88-I-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 diáfisis (figura 5.73). 

Procedencia geográfica y geológica: localidad DPV 16/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación Submeseta, Alomiembro Superior (Bartoniano superior-Priaboniano). 

Medidas: ancho mediolateral de la diáfisis: 8,5 mm, ancho craneocaudal de la diáfisis: 6,7 mm, 

ancho distal condilar: 14,8 mm. 

Descripción: De gran tamaño (similar a Diomedeidae o M. giganteus). Diáfisis alineada con 

el condylus lateralis. Tuberculum ligamenti tibiometatarsale intercondylare pobremente 

preservado. Condylus medialis con un largo craneocaudal equivalente a dos veces su altura 

proximodistal. Condylus lateralis circular. Depressio epicondylaris lateralis constituyendo una 

zona deprimida. Márgenes de la trochlea cartilaginis tibialis bien desarrollados y simétricos. 

Canalis extensorius distal y medialmente proyectado. Extensión distal del condylus lateralis 

mayor que la del condylus medialis, que se extiende más cranealmente. 

Comentarios: El material fue descrito por Acosta Hospitaleche & Gelfo (2017) e incluido aquí 

en un análisis filogenético (figuras 5.69-70, 5.72). Los análisis 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 varía su posición dentro de los Procellariiformes y 

asociado al outgroup (figura 5.69). Al usar pesos implicados se generó un sólo árbol más 

parsimonioso (figura 5.70), quedando este nodo como grupo hermano de todo el resto de los 

Procellariiformes actuales. El estado de meteorización que presenta el MLP-PV13-XI-28-50 

no permite su determinación como Procellariiformes. 



    291 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 
 

Figura 5.69. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM 3794 y MLP-PV 13-
XI-28-50 sin pesos implicados. 

Figura 5.70. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM 3794 y MLP-PV 13-
XI-28-50 con pesos implicados. 

Los análisis filogenéticos de los dos ejemplares por separado y con pesos implicados 

generan, en el caso de MUSM 3794, un árbol donde resulta como el taxón hermano de D. 

exulans (figura 5.71), y en el caso de MLP-PV 13-XI-28-50, un árbol donde resulta ser el taxón 

hermano del resto de los Procellariiformes actuales (figura 5.72).  

  

Figura 5.71. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM 3794 con pesos 
implicados. 

Figura 5.72. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MLP-PV 13-XI-28-50 con 
pesos implicados. 

 

Figura 5.73. MLP-PV 13-XI-28-50 
en vistas (A) caudal, (B) craneal, 
(C) lateral y (D) medial. Escala: 10 
mm 

 

Materiales: MLP-PV 90-I-20-11, tibiotarso derecho parcial, escápula? y tarsometatarso? 

(figura 5.76). 
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Procedencia geográfica y geológica: Localidad DPV 6/84, Isla Marambio, Península 

Antártica, Formación La Meseta, Alomiembro Cucullaea I (Ypresiano superior). 

Medidas: tibiotarso: ancho mediolateral de la diáfisis: 5,4 mm, ancho craneocaudal de la 

diáfisis: 3,9 mm. 

Descripción: el tibiotarso presenta un tamaño semejante a un petrel mediano- grande (e.g. 

Pterodroma). Diáfisis alineada con el condylus lateralis. Sulcus extensorius muy profundo y 

extendido longitudinalmente en sentido proximodistal y dirigido más medialmente. En cuanto 

a los otros dos materiales, el que pareciera un tarsometatarso solo puede distinguirse una 

sección subcilíndrica de la diáfisis con una depresión leve que podría ser el sulcus extensorius, 

y el que parece una escápula 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), condición que difículta aún más su 

determinación. 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 análisis filogenéticos de MLP-PV 90-I-20-11 (tibiotarso) sin pesos implicados arrojan 

varios MPT de los cuales varios lo sitúan por fuera de Procellariiformes, por lo que su consenso 

estricto es muy politómico (figura 5.74). Al utilizar pesos implicados, todos los MPT lo 

posicionan por dentro del outgroup (figura 5.75). Considerando que el material está muy 

pobremente conservado este resultado es esperable.  

 

Figura 5.74. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MLP-PV 90-
I-20-11 sin pesos implicados. 
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Figura 5.75. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MLP-PV 90-
I-20-11 con pesos implicados. 

 

Figura 5.76. Restos bajo la 
etiqueta de MLP-PV 90-I-20-11, 
(A) tibiotarso vista craneal, (B) 
escápula? y (C) tarsometatarso? 
Escala: 10 mm. 

 

5.2.3. Chile 

5.2.3.1. Procedencia geográfica y estratigráfica 

Los materiales aquí estudiados (Apéndice 2) provienen de las localidades de Caldera, El Morro 

y Mina Fosforita (Los Dedos) en la Región de Atacama, donde aflora la Formación Bahía 

Inglesa (Mioceno Tardío-Plioceno Tardío); de la localidad Maitencillo (Horcón), Región de 

Valparaíso, colectados en la Formación Caleta Horcón (Plioceno Tardío); y de Coquimbo 

���F�R�O�H�F�F�L�y�Q���³�/�R�P�D�V���G�H�O���6�D�X�F�H�´�������5�H�J�L�y�Q���G�H���&�R�T�X�L�P�E�R�����G�R�Q�G�H���D�I�O�R�U�D���O�D��Formación Coquimbo 

(Plioceno Tardío) (figura 5.77). Finalmente, un lote de las Guaneras de Tarapacá, colectado a 

principios del S XIX, correspondería al Plioceno-Pleistoceno, aunque su procedencia 

estratigráfica es aún objeto de debate (ver más abajo). 

La Cuenca Caldera se localiza en el margen norte de la región, la cual se caracteriza 

por una subducción de bajo ángulo con dorsales oceánicas (Pardo et al. 2002; Le Roux et al. 

2005, 2016). La cuenca tiene una extensión de 43 km en la planicie de la costa entre Caldera y 

la desembocadura del Río Copiapó y su relleno constituye una sucesión marina neógena que 

suprayace a rocas metamórficas paleozoicas y granitoides mesozoicos (Marquardt 1999; 

Godoy et al. 2003). La Cuenca Caldera cuenta con tres unidades Neógenas: Formación 
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Angostura, Formación Bahía Inglesa y Estratos de Caldera (Valenzuela-Toro et. al 2013; Le 

Roux et al. 2016 y citas incluidas allí).  

La Formación Bahía Inglesa aflora entre las bahías de Copiapó y Caldera, y presenta 

una sucesión semi consolidada de rocas bioclásticas y fosfáticas caracterizadas por cambios de 

facies laterales y verticales. Cerca de Puerto Viejo se superpone discordantemente a la 

Formación Angostura del Mioceno Temprano a Medio. Al norte, en Playa Chorrillos, presenta 

un contacto en disconformidad con el Jurásico de Morro Copiapó. A su vez, está superpuesto 

por los Estratos de Caldera del Pleistoceno (Gutstein et al. 2009; Valenzuela-Toro et al. 2013).  

La edad de la Formación Bahía Inglesa está asignada, de acuerdo con su 

paleomalacología, micropalentología y relaciones morfoestratigráficas, al Mioceno Medio-

Plioceno (Le Roux et al. 2016 y citas allí). Presenta vertebrados fósiles como condrictios, 

cocodrilos, aves marinas (pingüinos, cormoranes y petreles, entre otros) y mamíferos marinos 

(ballenas, delfines, focas, perezosos marinos y dugongos) y terrestres (carpinchos) (Le Roux et 

al. 2016 y citas allí). La formación está 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; 

Henríquez 2006; Carreño 2012; Le Roux et al. 2016). 

La Formación Caleta Horcón aflora en superficie en forma de estratos horizontales 

en los acantilados costeros entre las ciudades de Caleta Horcón y Maitencillo, en la región de 

Valparaíso, Chile central, y presenta una potencia de 45 m. La Formación Caleta Horcón 

corresponde a una unidad geológica depositada en ambiente marino de antigüedad Plioceno 

Tardío (Carrillo-Briceño et al. 2013), estimación basada en bioestratigrafía de moluscos 

(Tavera 1960; Chávez-Hoffmeister et al. 2014) y el ensamble faunístico de invertebrados y 

vertebrados (Carrillo-Briceño et al. 2013). Esta formación está caracterizada por la 

predominancia de areniscas de grano fino no consolidadas en estratos subhorizontales y 

presenta dos intervalos en su secuencia. Sus estratos basales están en contacto discordante con 

el basamento plutónico-metamórfico del Paleozoico-Jurásico de la región. Se pueden encontrar 

vertebrados e invertebrados, sobre todo marinos (Carrillo-Briceño et al. 2013). La Formación 

Caleta Horcón presenta dos intervalos estratigráficos con diferentes características litológicas 

y paleontológicas. El inferior son los 5 estratos basales de la unidad, que presenta 

conglomerados y areniscas sin macrofósiles, mientras que el superior está constituido por el 

resto de la secuencia hasta el tope, con capas de areniscas finas a gruesas y capas de 
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conglomerados con abundantes macrofósiles invertebrados y vertebrados (Carrillo-Briceño et 

al. 2013). 

La Formación Coquimbo (Moscoso et al. 1982) se encuentra en la costa de Chile 

(entre 28º y 30º latitud Sur) en la localidad La Cantera, IV Región de Coquimbo. Los 

sedimentos marinos sublitorales y neríticos 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, análisis radioisótopos de K-Ar y características litológicas determina una 

antigüedad Mioceno Tardío-Plioceno Tardío (Staig et al. 2015 y citas allí). Esta formación 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 tiburón corresponde a depósitos 

secundarios debido a cambios de relieve asociado a neotectónica que habrían sido muy 

importantes en la estructuración del relieve de costa durante el Plioceno-Cuaternario (Staig et 

al. 2015). En la Formación Coquimbo se han encontrado invertebrados fósiles fragmentarios 

asociados a cantos rodados y vertebrados mal preservados, entre ellos, dientes de condrictios 

(Staig et al. 2015), cetáceos (Moscoso et al. 1982) y pingüinos (Acosta Hospitaleche et. al 

2006). La Formación Coquimbo se divide en trece unidades de acuerdo con sus características 

litológicas y contenido faunístico (Le Roux et al. 2005); la unidad 2 (cercana a la base) tiene 

una antigüedad de 14,6 Ma mientras que la 13 (el techo), de 2 Ma. 
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Figura 5.77. Mapa mostrando la localización de las formaciones Bahía Inglesa, Coquimbo y 
Caleta Horcón, donde se recolectaron los materiales. De derecha a izquierda: Chile en el 
contexto de Sudamérica, Regiones de las que pertenecen las formaciones, detalle de dichas 
regiones con la localización de las formaciones. 

 

5.2.3.2. Sistemática Paleontológica 

 

Procellariiformes 

Diomedeidae 

Gen. nov sp. nov. C 

Material:  SGO.PV.18060, Tibiotarso izquierdo con la epífisis distal con parte de la diáfisis 

(figura 5.79). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de El Morro, Formación Bahía Inglesa, 

Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 
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Diagnosis: borde lateral del condylus lateralis circular y distalmente más marcada, apertura 

más distal del canalis extensorius de mayor diámetro y más circular que en el resto de los 

Diomedeidae, ancho proximodistal del pons supratendineus mayor a otros taxones de la 

familia, unión de la epífisis distal con la diáfisis más curva epicondylus medialis en vista 

craneal poco desarrollado con respecto al resto. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§�����������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��craneocaudal: 7,28 mm 

y mediolateral: 10,38 mm, anchos epífisis distal craneocaudal 15,29 mm y mediolateral: 16,59 

mm. 

Descripción: Tamaño grande similar a Diomedeidae o Macronectes. Diáfisis alineada con el 

condylus lateralis. Tuberculum retinaculi m. fibularis formando una cresta elevada alargada 

proximodistalmente. Sulcus extensorius en la facies craneal algo desplazado hacia el lado 

medial. Condylus lateralis más proyectado distalmente que el medialis. Condylus medialis, en 

vista medial, alargado craneocaudalmente (aproximadamente dos veces su altura 

proximodistal), condylus lateralis circular. Depressio epicondylaris lateralis algo deprimida, 

con un reborde irregular y poco definido en forma de anillo. Sulcus m. fibularis brevis bien 

desarrollado. Trochlea cartilaginis tibialis bien delimitada por márgenes simétricos, presenta 

una cresta baja en su línea media sagital y en las facies caudal y distal, que no aparece en otras 

especies. Canalis extensorius con una leve inclinación distomedial. 

Comentarios: Se lo asigna al orden Procellariiformes porque la impressio ligamentum 

collateralis medialis es indistinguible, a Diomedeidae por sus proporciones y porque comparte 

con D. exulans la presencia de un sulcus extensorius ubicado medialmente en su porción distal 

y un condylus medialis elongado craneocaudalmente (dos veces su altura proximodistal).  

Con y sin pesos implicados, los análisis filogenéticos de SGO.PV.18060 resultaron en un MPT 

donde se lo recupera dentro de Diomedeidae (figura 5.78) y junto a D. exulans (ver análisis de 

Notoleptos giglii y figuras 5.52-53, 5.78). 

 

Figura 5.78. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de SGO.PV.18060 con y sin 
pesos implicados. 
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Figura 5.79. SGO.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, neurocráneo parcial. Se conservan las zonas temporal, parietal, 

frontal, parte de los nasales y parcialmente la zona occipital, la zona palatal con la lamina 

parasphenoidalis y el condylus occipitalis (figura 5.82). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de El Morro, Formación Bahía Inglesa, 

Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: gran tamaño, prominentia cerebellaris bien desarrollada formando una cresta 

dorsoventral, depressio frontonasalis más profunda que en el resto de Diomedeidae, processus 

zygomaticum bien desarrollado, condylus occipitalis que no sobrepasa ventralmente a la lamina 

parasphenoidalis, y processus medialis parasphenoidalis oblicuos que convergen 

caudalmente.  

Medidas: largo rostrocaudal (en vista dorsal) 63,99 mm, ancho mediolateral máximo (a la 

altura de los processi paroccipitales): 49,85 mm, ancho mínimo (a nivel de la bisagra 

frontonasal): 20,23 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 37,91 mm, 

ancho mínimo de la cresta entre fosas: 5,65 mm, ancho de la fossa glandularis nasalis a ese 

nivel: 9,95 mm, altura dorsoventral de la fossa glandularis nasalis: 6,97 mm. 

Descripción: Aunque su tamaño es algo menor a los Diomedeidae actuales, la fusión completa 

y la desaparición de las suturas permite asignarlo a un individuo adulto. Recuerda a 

Thalassarche melanophris en la distancia entre las fossae glandulares nasales y el processus 

postorbitalis bien desarrollado y dirigido rostralmente. Angulus postocularis y processus 

postorbitalis separados rostrocaudal y ventrodorsalmente, ambos con el mismo desarrollo. 

Depressio frontalis en la bisagra nasal sobre los processus frontalis premaxillaris, formando 

una fosa redonda profunda, más marcada que en el resto. Crista nuchalis transversa de 
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disposicón similar a T. melanophris. Región occipital rectangular como en los Diomedeidae. 

Fossa glandularis nasalis no interrumpida por un angulus postocularis; ambas fosas están 

separadas por una distancia igual a la mitad de la fosa. Fossa glandularis nasalis más profunda 

en la línea media. Fossae musculorum temporalium que no aproximan a la línea media. 

Condylus occipitalis subcircular con una incisura mediana condyli y foramen magnum 

dispuesto a 45° grados con respecto al eje mayor del cráneo. Prominentia cerebellaris dirigida 

caudalmente. Crista nuchalis transversa desarrollada. Fossa parabasalis superficial con 

foramina. Processi zygomaticum desarrollan una cresta dorsomedial. 

Lamina parasphenoidalis ovalada en sentido mediolateral, con sus laterales casi 

perpendiculares al eje mayor del cráneo, más ventral que el rostrum maxillare y que el condylus 

occpitalis. Processus lateralis parasphenoidalis en forma de ala que no cubre al recessus 

tympanicus rostralis (no se forma anulus tympanicus). Lamina parasphenoidalis de extensión 

rostral redondeada, retraída caudalmente, dejando al descubierto canales independientes de la 

tuba auditiva communis. Processus medialis parasphenoidalis en �³�&�´���R�U�L�H�Q�W�D�G�D���P�H�G�L�D�O�P�H�Q�W�H����

con su largo rostrocaudal de aproximadamente dos tercios del largo rostrocaudal de la lamina 

parasphenoidalis. 

Comentarios: Sin pesos implicados, los análisis filogenéticos de SGO.PV.1065 resultaron en 

dos árboles, en los que se lo recupera dentro de Diomedeidae (figura 5.80). Al aplicar pesos 

implicados se generó un sólo MPT (figura 5.81) más resuelto, donde se ubica junto a T. 

melanophris (ver análisis de Notoleptos giglii y figuras 5.52-53). Su asignación es soportada 

por el tamaño del neurocráneo, el ancho de las fossae glandulares nasales, la distancia entre 

ambas (similar a T. melanophris) y la extensión rostral del angulus postocularis del procesus 

postorbitalis. Por otro lado, presenta características únicas dentro de la familia, por lo que se 

sugiere la propuesta de un nuevo género y especie para su asignación.  

  

Figura 5.80. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de SGO.PV.1065 sin pesos 
implicados. 

Figura 5.81. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de SGO.PV.1065 con pesos 
implicados. 
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Figura 5.82. 
SGO.PV 1065 en 
vista (A) dorsal, (B) 
lateral izquierda, (C) 
occipital y (D) lateral 
derecha. Escala: 10 
mm. 

Thalassarche sp. 

Material:  SGO.PV 19006, tarsometatarso derecho con su epífisis distal y parte de la diáfisis, 

sin una parte de la tróclea metatarsal II (figura 5.84). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de Bahía Salado, Formación Bahía Inglesa, 

Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R�� �W�R�W�D�O���� ������������ �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�V�� �G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral: 5,64 y 

mediolateral: 8,58 mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 10,61 mm y mediolateral 15,21 mm. 

Descripción: Tamaño grande semejante a Diomedeidae o Macronectes. Metatarsal I y fossa 

metatarsi I ausentes. Extensión diferencial de las trochleae metatarsales: III las más extendida, 

siguiéndole la IV y por último la II. Foramen vasculare distale alineado con la trochlea 

metatarsi II. Epífisis distal cimétricament divergente en sentido medial y lateral. Foramen 

vascular distale abriendo entre los metatarsales III y IV en las caras dorsal y ventral. Sulcus 

extensorius superficial. Canalis interosseus distalis completo, ya que presenta un foramen en 

vista distal que se conecta proximalmente al foramen vasculare distale. Metatarsal IV sin 

proyección pronunciada en su margen laterodistal, pero con una incisura en su margen lateral.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.19006 (tarsometatarso) sin pesos 

implicados generan varios MPT en los que la posición del fósil varía, pero siempre se ubica 

entre los Procellariidae asociados a Pelecanoididae y Oceanitoidea. En un consenso estricto se 

genera una politomía dentro de este nodo (figura 5.83). Al aplicar pesos implicados, se genera 

un mayor número de MPT, donde la posición del fósil fluctúa asociado a otros Procellariidae. 
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Las comparaciones directas de los materiales, permitieron asignarlo a un Diomedeidae, con 

proporciones similares a las de Thalassarche. De la misma manera, el foramen vasculare 

distale se alinea con la trochlea metatarsi II como en Thalassarche; y presenta una gran 

separación entre las trócleas. La tróclea III es más redondeada en vista medial y menos 

proyectada distalmente; además, entre las trócleas III y IV hay un surco en forma de V alineado 

mediolateralmente con el foramen vasculare distale.  

 

Figura 5.83. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.19006 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.84. SGO.PV 19006 
en vistas (A) dorsal, (B) 
ventral, (C) lateral, (D) medial 
y (E) distal. Escala: 10 mm. 

 

Procellariidae 

Pachyptila 

Pachyptila sp. nov. E 

Material:  SGO.PV 15639, Húmero izquierdo preservando su epífisis distal y parte de la 

diáfisis (figura 5.87). 

Procedencia geográfica y geológica: Colección Lomas del Sauce, Formación Coquimbo, 

Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 
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Diagnosis: pequeño, fossa musculi brachialis ovalada, superficie distal con una fosa que se 

extiende sobre el condylus dorsalis y confluye con el sulcus humerotricipitalis; forámenes en 

la pared lateral de la fossa olecrani, socavando el borde medial del sulcus tendinis m. 

scapulotricipitalis; epicondylus dorsalis no distinguible del procesus supracondylaris dorsalis; 

y presencia de dos fosas igualmente desarrolladas y distales al epicondylus dorsalis: una sobre 

el epicondylus dorsalis y la otra caudal al mismo. 

Medidas�����O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��craneocaudal: 3,18 mm 

y dorsoventral: 4,5 mm, anchos epífisis distal craneocaudal: 5,25 mm y dorsoventral: 7,92 mm. 

Descripción: Tamaño pequeño. Húmero con sección subelíptica y leve compresión 

craneocaudal. Processus supracondylaris dorsalis bien desarrollado, dorsalmente expandido, 

que termina en un borde recto. Fossa musculi brachialis ovalada orientada 

proximodistalmente. Dos forámenes pequeños abren distalmente al epicondylus ventralis. 

Presencia de una fosa que confluye con el sulcus humerotricipitalis y se extiende sobre el 

condylus dorsalis. Sulcus scapulotricipitalis está separado del sulcus humerotricipitalis. 

Rebordes del sulcus scapulotricipitalis asimétricos, el ventral más expandido. Processus 

flexorius extendido distalmente alcanzando el nivel del condylus ventralis. Fossa olecrani 

profunda, rodeada por rebordes marcados y con foramina pneumatica. En vista ventral, 

tuberculum supracondylare ventrale alargado en sentido proximodistal y bajo. Epicondylus 

dorsalis indistinguible del processus supracondylaris dorsalis. Distalmente, se observan dos 

fosas pequeñas y profundas, de igual desarrollo, una sobre la base del processus 

supracondylaris dorsalis y la otra más caudal.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados de SGO.PV.15639 (húmero) 

arrojaron 18 MPT, de los cuales la mayoría relaciona a este ejemplar con Pachyptila belcheri. 

Sin embargo, el consenso estricto genera una politomía (figura 5.85). Con pesos implicados, el 

análisis arrojó un sólo MPT (figura 5.86) donde queda asociado a A. grisea.  
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Figura 5.85. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.15639 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.86. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de 
SGO.PV.15639 con pesos implicados. 

Se lo asignó a la familia Procellariidae por la presencia de tres fosas (dos caudales y 

una craneal) distales al epicondylus dorsalis. Presenta un aspecto y tamaño similar a P. 

belcheri, con una fossa brachialis alargada 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, cráneo preservando el neurocráneo parcial hasta los nasales (figura 5.90). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���P�i�[�L�P�R���D���Q�L�Y�H�O���G�H��

los procesos postorbitales: 20,95 mm, a nivel de los lacrimales: 18,18 mm, ancho mínimo (antes 
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de los lacrimales): 9,92 mm, alto dorsoventral (a nivel de la lamina parasphenoidalis): 18,8 

mm, ancho fosa nasal máximo: 3,98 mm. 

Descripción: De tamaño pequeño, cercano a Pachyptila. Forma cuadrangular trapezoidal de la 

región occipital. Fossae glandularum nasales ininterrumpidas y con una mínima separación 

entre ambas que forma una cresta. os lacrimale fusionado al os frontale, sin suturas que 

muestren los límites, más alargado rostralmente y con perforaciones neumáticas y recesos, 

processus orbitalis con desarrollo similar al processus supraorbitalis. Depressio frontalis bien 

marcada sobre la bisagra frontonasal. Fossae musculorum temporalium extendidas hacia la 

línea media y cercanas entre sí. Foramen magnum a 45° del eje principal del cráneo. 

Prominentia cerebellaris inclinada caudalmente. Crista nuchalis transversa presente. Fossa 

parabasalis superficial. Processus postorbitalis dirigido oblicuamente hacia el extremo rostral. 

Angulus postocularis delante del processus postorbitalis. Processus paroccipitalis bien 

desarrollado, principalmente en su porción rostral. Processus zygomaticus bien desarrollado. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MPC-601 sin pesos implicados generaron varios 

MPT, en los cuales este especimen se sitúa en la base de Procellariidae o en la base de los 

Procellariiformes. El consenso estricto genera una politomía dentro de Procellariiformes, figura 

5.88). Al usar pesos implicados, se genera un solo árbol donde el fósil se ubica en una porsición 

basal dentro de los Procellariiformes (figura 5.89).  

  

Figura 5.88. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
MPC-601 sin pesos implicados. 

Figura 5.89. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de MPC-601 con pesos implicados. 

Por lo tanto, los resultados filogenéticos no permitieron realizar una asignación 

sistemática precisa; pudiendo ubicarlo dentro de los Procellariiformes basales, como integrante 

de una nueva familia o como un taxón basal al orden. Los caracteres observados, sin embargo, 

soportan su inclusión dentro de los Procellariidae y cercano a Pachyptila. Es indistinguible de 

P. desolata a partir de su morfología general y talla, particularmente por la configuración de la 
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crista nuchalis transversa, la mínima separación entre las fossae glandulares nasales 

(exclusivo de Pachyptila), el amplio foramen magnum, y el gran desarrollo del lacrimale. 

 

Figura 5.90. MPC-601 
en vistas (A) dorsal, (B) 
occipital, (C) lateral 
izquierdo, (D) lateral 
derecho y (E) ventral. 
Escala: 10 mm. 

Pachyptila sp. 

Material:  MPC-TR-006, Húmero izquierdo, con la epífisis proximal incompleta ypreservado 

en dos porciones (figura 5.92).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�R�Q�J�L�W�X�G���I�U�D�J�P�H�Q�W�R�V���S�U�R�[�L�P�D�O�����������������P�P���\���G�L�V�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P������

anchos diáfisis dorsoventral de fragmentos proximal: 5,17 mm y distal: 5,2 mm, 

craneocaudales del proximal: 4,3 mm y distal: 3,7 mm, anchos de epífisis proximal 

dorsoventral: 8,51 mm y craneocaudal: 6,07 mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 10,88 mm 

y craneocaudal: 7,03 mm. 

Descripción: Tamaño similar al de un Procellariidae mediano. Fossa pneumotricipitalis poco 

profunda, indivisa y siguiendo la curvatura de la cabeza del húmero. Crista deltopectoralis 

prominente dorsalmente. Processus supracondylaris dorsalis bien desarrollado, con carillas 

irregulares y recto distalmente. Fossa musculi brachialis ovalada y orientada 

proximodistalmente. Epicondylus ventralis con dos forámenes pequeños y profundos en su 

superficie distocaudal. Presencia de una fosa en la superficie distal que confluye con el sulcus 
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humerotricipitalis y se extiende sobre el condylus dorsalis. Impressio m. coracobrachialis 

cranialis moderada y limitada por la crista deltopectoralis. Tuberculum m. pectoralis 

superficialis más prominente hacia el margen. Crista bicipitalis convexa y redondeada. Sulcus 

scapulotricipitalis indistinguible del sulcus humerotricipitalis y rodeado por crestas 

asimétricas (la ventral más desarrollada). Processus flexorius extendido distalmente hasta el 

nivel del condylus ventralis. Condylus dorsalis alargado en sentido proximodistal, condylus 

ventralis alargado en sentido ventrolateral. Condylus dorsalis con una extensión hamulada en 

su extremo proximal. Fossa olecrani profunda y bien delimitada. Tuberculum supracondylare 

ventrale proximalmente muy pronunciado y en punta. Epicondylus dorsalis pobremente 

desarrollado y plano, con dos fosas caudales y una craneal, del mismo desarrollo. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados dieron como resultado una 

serie de árboles, en la mayoría de los cuales, el fósil se vincula con Pachyptila belcheri. El 

consenso estricto genera una gran politomía (figura 5.91).  

 

Figura 5.91. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
MPC-TR-006 con y sin pesos 
implicados. 
 

El fósil es asignado a Procellariidae por los resultados de los análisis filogenéticos y la 

presencia de una fossa musculi brachialis marcada, un epicondylus ventralis bien desarrollado 

y la presencia de dos forámenes pequeños 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 sp. nov. 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 

diáfisis con la fossa supratrochlearis plantaris cubierta por sedimento (figura 5.98). 

Procedencia geográfica y geológica: MPC-18003: localidad de El Morro y SGO.PV.22224: 

Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno 

Tardío. 

Diagnosis: presenta los mismos caracteres que Ardenna pacifica excepto en que la 

conformación del canal para el tendón del musculus flexor digitorum longus (FDL) es cerrado 

por contacto (no por fusión) de la crista medialis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi 

(mientras que en A. pacifica es cerrado por fusión). 

Medidas: MPC-18003: largo total: 56,84 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 3,78 mm y 

mediolateral: 4,7 mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 7,64 mm y mediolateral: 8,62 

mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 6,24 mm y mediolateral: 8,48 mm. SGO.PV.22224: 

lon�J�L�W�X�G�H�V���G�H���O�R�V���I�U�D�J�P�H�Q�W�R�V���S�U�R�[�L�P�D�O�����������������P�P���\���G�L�V�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������������P�P����

anchos diáfisis mediolateral: 3 mm y dorsoventral: 2,9 mm, anchos epífisis proximal 

mediolateral: 7,53 mm y dorsoventral 6,82 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 6,71 mm y 

dorsoventral: 4,83 mm. 
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Descripción: Tamaño de petrel mediano-chico. Eminentia intercotylaris bien desarrollada, 

redondeada y dirigida proximodorsalmente. Tuberositas m. tibialis cranialis ausente. Cotylae 

medialis y lateralis bien desarrolladas, dirigidas proximodorsalmente y de tamaños subiguales. 

Cotyla medialis más extendida proximalmente que la cotyla lateralis y delimitada por un 

reborde elevado en su lado medial. Cotyla lateralis con un reborde dorsal y con una pequeña 

fosa debajo. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis e impressio ligamentum collateralis 

lateralis debajo del borde de la cotyla lateralis. Fossa infracotylaris dorsalis poco profunda. 

Fossa infracotylaris plantaris ausente. Dos foramina vascularia proximalia no alineadas 

proximodistalmente. Crista medialis hypotarsi alargada en sentido proximodistal (entre dos y 

tres veces su ancho mediolateral) y lateral a la cotyla medialis. El MPC-18003, la conexión 

distal de la crista medialis hypotarsi con la diáfisis es abrupta y forma una inflexión cóncava; 

en SGO.PV.22224 es menos abrupta. Desarrollo de una crista intermedia hypotarsi y dos sulci 

hypotarsi. Extensión de crista lateralis menor a la de la crista medialis hypotarsi y crista 

intermedia hypotarsi en MPC-18003. En vista proximal, la unión entre el margen medial de la 

crista medialis hypotarsi y la facies plantaris forma una concavidad. Fossa infracotylaris 

dorsalis profunda. Sulcus extensorius limitado por dos crestas asimétricas, la lateral la más 

extendida dorsalmente. Canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus (FDL) y canalis 

tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) formando canales. FDL conformado por el 

contacto de la crista medialis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi, que no se fusionan. 

FHL formado por la fusión de la crista lateralis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi. 

FDL medial a la línea media de la eminentia intercotylaris. Hay dos forámenes vasculares 

dorsales proximales que desembocan uno en el lado proximoventral y otro en el lado 

proximomedial. 

Extensión diferencial de las trochleae metatarsales: III las más extendida, siguiéndole 

la IV y por último la II. Metatarsal I y fossa metatarsi I ausentes. Foramen vasculare distale 

abriendo entre los metatarsales III y IV en las superficies dorsal y ventral y se encuentra distal 

al nivel proximodistal de la trochlea metatarsi II. Sulcus extensorius que rodea al foramen 

vascular distale pronunciado. Epífisis distal asimétrica debido a que la extensión medial de la 

trochlea metatarsi II es mayor que la extensión de la trochlea metatarsi IV. El lateral de la 

trochlea metatarsi IV y la superficie medial de la trochlea metatarsi II son cóncavas. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MPC-18003 (tarsometatarso) sin pesos implicados 

generaron varios MPT en los cuales, excepto en uno, el fósil se vincula con Ardenna pacifica. 

Este nodo varía su posición, pero siempre se ubica dentro de los de Procellariidae (por eso en 
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el consenso estricto se ve politómico, figura 5.93). Al usar pesos implicados, se genera un MPT, 

en el cual también se relaciona con A. pacifica (figura 5.94).  

 

 

Figura 5.93. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MPC-18003 
sin pesos implicados. 

Figura 5.94. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de MPC-18003 con pesos 
implicados. 

Los análisis filogenéticos de SGO.PV.22224 (tarsometatarso) sin pesos implicados 

generaron varios MPC en los cuales, excepto en uno, se vincula con Ardenna pacifica y siempre 

se ubica dentro de Procellariidae (por eso en el consenso estricto es politómico, figura 5.95). 

Al usar pesos implicados, se genera un MPT el cual también comparte nodo con A. pacifica 

(figura 5.96).  

 
 

Figura 5.95. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.22224 sin pesos implicados. 

Figura 5.96. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de SGO.PV.22224 con pesos 
implicados. 

Los análisis filogenéticos y la comparación anatómica sitúan a los materiales dentro de 

Procellariidae por la presencia de: una fosa marcada por el reborde de la cotyla lateralis, sulcus 

extensorius delimitado por crestas asimétricas (siendo la lateral la más extendida dorsalmente), 

y otros caracteres generales que lo relacionan con Ardenna pacifica. Ambos materiales son 

idénticos y por eso se postula qeue 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. SGO.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 sección de Perú). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Maitencillo, Horcón, Formación Caleta 

Horcón, Plioceno Tardío. 

Diagnosis, descripción y comentarios: este material, descripto por Chávez Hoffmeister et al. 

(2014) fue reportado como Ardenna cf. A. grisea, pero aquí es asignado a Puffinus sp. Nov G 

(descripta en la sección de Perú).  

Daption sp. nov? 

Material:  SGO.PV 21553, Ulna derecha, conserva la epífisis distal y la diáfisis (figura 5.100). 
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Procedencia geográfica y geológica: Localidad Maitencillo, Horcón, Formación Caleta 

Horcón, Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�R�Q�J�L�W�X�G���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral: 3,4 mm 

y craneocaudal: 4,36 mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 4,98 mm y craneocaudal: 7,59 

mm. 

Descripción: De tamaño semejante a un petrel mediano. Ulna de sección circular, con papillae 

remigales caudales dorsales visibles. Tuberculum carpale de borde proximal inclinado, borde 

ventrodistal relativamente recto y con pori pneumaciti en la facies craniodorsalis. Sulcus 

intercondylaris y condylus ventralis bien definidos. Condylus dorsalis ulnae con un labrum 

condyli dorsalis que se extiende distalmente, más allá del cóndilo. Los dos cóndilos poseen 

una extensión distal subigual. Incisura tendineus profunda, presentando un tubérculo asociado 

bien desarrollado. No hay foramina pneumatica alrededor del labrum condily dorsalis, ni una 

marcada depressio radialis. Proximal al condylus ventralis ulnae hay un tubérculo que se 

extiende ventralmente. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.21553 (ulna) con y sin pesos implicados 

generaronn un MPT, en el cual se vinculó a Daption capense (figura 5.99). Los análisis 

filogenéticos y la comparación morfológica lo asocian a Daption capense, por lo cual se 

propone una nueva especie para este género.  

 

Figura 5.99. Detalle del MPT de los análisis 
filogenéticos de SGO.PV.21553 con y sin 
pesos implicados. 

 

Figura 5.100. SGO.PV 21553 en 
vistas (A) ventral, (B) dorsal y 
(C) distal. Escala: 10 mm. 
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Calonectris sp. 

Material:  SGO.PV 22241, cráneo, conservando el neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal, 

su parte ventral está cubierta por sedimento aún (figura 5.102). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R�����������������P�P��

y mínimo: 13,29 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 26,71 mm, 

ancho máximo fosa nasal: 5,34 mm. 

Descripción: Tamaño afín a un petrel mediano. Región occipital cuadrangular trapezoidal. 

Processus postorbitalis y angulus postocularis desarrollados en un margen continuo, el 

primero desplazado ventralmente. Processus postorbitalis perpendicular al eje mayor del 

cráneo. Fossae glandularum nasales bien desarrolladas, separadas por una distancia 

aproximada a la mitad de la fosa, e interrumpidas por el angulus postocularis. Caudal al 

angulus postocularis aparece una fosa algo profunda, que no alcanza al processus postorbitalis. 

Depressio frontalis bien desarrollada sobre la bisagra frontonasal. Fossae musculorum 

temporalium dorsalmente bien desarrolladas y cercanas entre sí en la línea media. Cristae 

nuchales bien marcadas. Condylus occipitalis subcircular debido a la presencia de la incisura 

mediana condyli. Foramen magnum en ángulo de ca. 45° con respecto a la lamina 

parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris redondeada y con inclinación caudal. Processi 

paroccipitales aproximadamente al mismo nivel que el condylus occipitalis. Processus 

zygomaticum bien desarrollado. Foramen veni occipitalis externae y foramen veni occipitalis 

externae visibles.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados de SGO.PV.22241 

arrojaron un solo árbol, en el cual se ubica como el taxón hermano de Pterodroma incerta 

(figura 5.101). 

 

Figura 5.101. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de SGO.PV.22241 
con y sin pesos implicados. 

Los análisis comparativos demuestran que: SGO.PV 22241 presenta las regiones 

temporal + occipital más extendidas con respecto a la región de los parietales que en la mayoría 
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de los Procellariiformes, similar a lo que sucede en Calonectris edwardsii (Procellariidae), a 

quien se asemeja en su tamaño, el ancho de la crista nuchalis sagittalis y de las fossae 

glandulares nasales, aunque se diferencia en la extensión mediolateral de la fossa glandularis 

nasalis (en C. edwardsii es menor). Se asigna a Procellariidae por: la forma trapezoidal de la 

región occipital, las fossae musculorum temporalium bien desarrolladas, el corto processus 

postorbitalis y la presencia de una fosa caudal al angulus postocularis. 

 

Figura 5.102. SGO.PV 22241 
en vistas (A) dorsal, (B) ventral, 
(C) lateral izquierdo, (D) lateral 
derecho y (E) occipital. Escala: 
10 mm. 

 

Pterodroma 

Pterodroma sp. 

Material:  SGO.PV 22238, cráneo, conserva el neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal, la 

parte ventral se encuentra cubierta de sedimento aún (figura 5.106).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�R�Q�J�L�W�X�G���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R�����Q�L�Y�H�O��

de processi postorbitales): 29,69 mm, de la cresta entre fosas nasales: 5,84 mm, alto 

dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 9,53 mm.  

Descripción: Tamaño de petrel mediano (e.g., Pterodroma). Forma occipital cuadrangular 

trapezoidal. Fossae glandulares nasales desarrolladas, separación entre ambas de 
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aproximadamente la mitad del ancho de una fosa. Crista nuchalis transversa bien pronunciada. 

Depressio frontalis nasalis desarrollada sobre la bisagra frontonasal. Fossae musculorum 

temporalium desarrolladas, acercándose entre sí en la línea media del cráneo. Processi 

paroccipitales desarrollados, al mismo nivel que el condylus occipitalis. Processus 

zygomaticum presente. Foramen magnum en ángulo ca. 45° con respecto a la lamina 

parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris redondeada con inclinación caudal. Foramen rami 

occipitalis arteriae ophthalmicae externae cerca del foramen magnum. Foramen sin nombre 

del lado caudal de la crista nuchalis transversa. Sulcus veni occipitalis externus y su foramen 

veni occipitalis externae presentes. Processus postorbitalis perpendicular al eje mayor del 

cráneo, angulus postocularis rostral al mismo. Lamina parasphenoidalis de límites definidos 

y ventral al rostrum maxillare y al condylus occipitalis. Processi mediales parasphenoidales 

con un largo rostrocaudal menor a la mitad del largo de la lamina parasphenoidalis, 

subparalelos entre sí y caudalmente más desarrollados. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.22238 con pesos implicados e 

incorporando al taxón MPC-TR-009 (ex MPC-TR-003), lo sitúan dentro de Procellariidae 

(figura 5.103). Sin pesos implicados, en algunos MPT, se mantiene la ubicación, pero se sitúan, 

a veces, cercanos a Pterodroma incerta. El consenso estricto genera una politomía (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 
análisis filogenéticos en conjunto de 
SGO.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 análisis filogenéticos en 
conjunto de SGO.PV.22238 y MPC-
TR-009 (ex MPC-TR-003) sin pesos 
implicados. 

 

Figura 5.105. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de SGO.PV.22238 
con pesos implicados. 

SGO.PV.22238 es asignado a Procellariidae por la forma trapezoidal de la región 

occipital, las fossae musculorum temporalium bien desarrolladas, condylus occipitalis que no 

sobrepasa el plano de la lamina parasphenoidalis y processus medialis parasphenoidalis en 

forma de tubérculo. Además, es muy similar a Pterodroma incerta, aunque esta última es de 

tamaño mayor y la separación entre fosas glandulares nasales es más amplia. Por tanto, se 

propone su asignación a una nueva especie de Pterodroma. 
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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: 10 
mm. 

Gen. nov. sp. nov. H 

Materiales: SGO.PV 22239 cráneo, conserva el neurocráneo hasta la bisagra frontonasal, la 

parte ventral está cubierta por sedimento; MPC-12001 cráneo, conserva neurocráneo, hasta la 

bisagra frontonasal, parte ventral cubierta por sedimento (figura 5.109). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: pequeño tamaño, crestas nucales muy pronunciadas que se acercan medialmente 

dejando una cresta muy marcada entre ambas fosas musculares; processi postorbitales 

perpendiculares al eje mayor del cráneo, bien desarrollados, pero no muy extendidos; processus 

medialis parasphenoidalis bien desarrollados.  

Medidas: �6�*�2���3�9�����������������O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V��

máximo (a nivel de los procesos postoculares): 25,03 mm y mínimo: 8,7 mm, alto dorsoventral 

(al nivel de la lamina parasphenoidalis): 21,34 mm, ancho máximo fosa nasal: 2,96 mm. MPC-

12001: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���P�i�[�L�P�R�����D���Q�L�Y�H�O���G�H 

procesos paroccipitales): 32,98 mm, mínimo (al nivel pre-bisagra frontonasal): 10,87 mm, alto 

dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 24,01 mm, ancho máximo fosa nasal: 

3,78 mm. 
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Descripción: Tamaño correspondiente al de un petrel mediano-chico. Región occipital 

cuadrangular a trapezoidal. Fossae glandulares nasales bien desarrolladas e interrumpidas por 

el angulus postocularis. Caudal al mismo hay una fosa que no alcanza al processus 

postorbitalis. Separación entre fossae glandulares nasales de aproximadamente la mitad del 

ancho de la fosa. Bisagra frontonasal con depressio frontalis marcada. Crista nuchalis bien 

desarrollada. Fossae musculorum temporalium bien marcadas, que se acercan entre sí en la 

línea media quedando una cresta nuchalis media muy angosta y pronunciada. Foramen veni 

occipitalis externae y foramen veni occipitalis externae presentes. 

Condylus occipitalis subcircular por la presencia de incisursa mediana condyli, y está 

al mismo nivel rostrocaudal que el procesus paroccipitalis. Foramen magnum con un ángulo 

de ca. 45° con respecto a la lamina parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris redondeada 

con inclinación caudal. Desarrollo rostral del squamosum mayor a la extensión ventral de los 

processi paroccipitales, estos últimos ventrales al condylus occipitalis. Cotyla quadratica 

squamosi al mismo nivel dorsoventral que el rostrum maxillae, cotyla quadratica otici dorsal. 

Processi zygomaticum bien desarrollados. Processus postorbitalis bien desarrollado y de 

similar forma al de Macronectes, dirigido perpendicular con respecto al eje mayor del cráneo. 

Rostralmente se desarrolla un angulus postocularis lateromedialmente ancho y 

rostrocaudalmente comprimido. 

Lamina parasphenoidalis triangular. Processi mediales parasphenoidales de largo 

craneocaudal mucho menor a la mitad del largo de la lámina, subparalelos entre sí y de altura 

diferencial a lo largo del mismo (caudalmente más desarrollados). 

Comentarios: Al realizar los análisis filogenéticos, considerando en conjunto a 

SGO.PV.22239 y MPC 12001 sin pesos implicados, se obtuvieron 3 MPT en los cuales 

aparecieron siempre agrupados en el mismo nodo, pero varíando su posición dentro de 

Procellariidae, quedando como grupo hermano de Ardenna gravis en un caso, Pterodroma 

incerta en otro y como un grupo hermano de otro nodo dentro de Procellariidae en otros. En el 

consenso estricto genera una politomía (figura 5.107. Cuando se aplican pesos implicados se 

genera un MPT (figura 108), en el que siguen agrupándose en un clado dentro de Procellariidae.  



    318 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 

Figura 5.107. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos en conjunto de 
SGO.PV.22239 y MPC 12001 sin pesos 
implicados. 

 

Figura 5.108. Detalle de un MPT de los 
análisis 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 región occipital, la presencia de una fosa por detrás del 

processus postorbitalis, la morfología de las fossae glandulares nasales, el desarrollo y 

proximidad de las fossae musculorum temporalium y la lamina parasphenoidalis triangular. 

Aun así, el tamaño de MPC-12001 es significativamente mayor al de SGO.PV 22239.  

 

Figura 5.109. 
(A-C) SGO.PV 
22239 y (D-G) 
MPC-12001 en 
vistas (A, D) 
dorsal, (B, F) 
occipital, (C, E) 
lateral derecho y 
(G) lateral 
izquierdo. 
Escala: 10 mm. 
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Gen. nov. sp. nov. I 

Material:  SGO.PV 1064, cráneo, conserva neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal, parte 

ventral cubierta con sedimento (figura 5.112). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: amplias fossae musculorum temporalium que 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 máximo (a nivel de procesos 

paraoccipitales): 31,1 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 24,21 

mm, ancho máximo de la fosa nasal: 3,63 mm. 

Descripción: Tamaño correspondiente al de un petrel mediano. Región occipital cuadrangular 

a trapezoidal. Depressio frontalis marcada sobre la bisagra frontonasal. Fossae musculorum 

temporalium marcadas dejando una cresta muy pronunciada y angosta entre ambas. Foramen 

magnum en ángulo de ca. 45° con respecto a la lamina parasphenoidalis. Prominentia 

cerebellaris redondeada con inclinación caudal. Región occipital con foramen veni occipitalis 

externae y sulcus veni occipitalis externus presentes. Processi paroccipitales con una extensión 

rostral mayor a la ventral. Procesus zygomaticus bien desarrollado. Processus postorbitalis 

dirigido perpendicularmente al eje mayor del cráneo con un angulus postocularis craneal al 

mismo. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.1064 sin pesos implicados lo posicionan 

de manera variable pero siempre dentro de Procellariidae (consenso estricto altamente 

politómico, figura 5.110). Usando pesos implicados, se genera un solo árbol, en el cual el fósil 

se posiciona basalmente dentro de los Procellariidae (figura 5.111). La forma de la región 

occipital cuadrangular trapezoidal, las fossae musculorum temporalium bien marcadas que se 

acercan entre sí en la línea media y la crista nuchalis transversa muy pronunciada, soportan 

dicha asignación. 
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Figura 5.110. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.1064 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.111. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de SGO.PV.1064 
con pesos implicados. 

 

Figura 5.112. SGO.PV 
1064 en vistas (A) dorsal, 
(B) occipital y (C) lateral 
derecho. Escala: 10 mm. 

 

Gen. nov. sp. nov. J 

Materiales: SGO.PV 22240, cráneo, conserva parcialmente el neurocráneo y parte de los 

nasales y maxilas, y MPC-12003, cráneo, conserva neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal 

(figura 5.115). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 
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Diagnosis: cráneo muy grácil y alargado, processi postobitales reducidos, ossa lacrimales 

proporcionalmente grandes, proyección reducida de la prominentia cerebellaris en vista dorsal, 

crista basilaris transversa presente, palatinos con margen lateral liso. 

Medidas: �6�*�2���3�9�� �������������� �O�D�U�J�R���� ���������� �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�V�� �P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V��

máximo (a nivel de los procesos postorbitales): 22,03 mm, mínimo (a nivel de pre-lacrimales) 

8,24 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 18,95 mm, ancho máximo 

de la fosa nasal: 3,58 mm. MPC-�������������� �O�D�U�J�R�� �W�R�W�D�O���� ������������ �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R��

mediolateral máximo (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 nivel de la lamina 

parasphenoidalis): 16,96 mm, ancho fosa nasal máximo: 3,32 mm. 

Descripción: De tamaño pequeño, cercano a Pachyptila. MPC-12003 más pequeño que 

SGO.PV 22240, aunque morfológicamente similares. Región occipital cuadrangular 

trapezoidal. Fossa glandularis nasalis con una separación 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 cráneo, con una leve sutura craneal. Os lacrimale altamente neumático, 

como una �³�7�´�� �D�F�R�V�W�D�G�D�� �F�R�Q�� �H�O�� �H�[�W�U�H�P�R�� �P�i�V�� �O�D�U�J�R�� �U�R�V�W�U�D�Omente dirigido. Desarrollo de 

processus orbitalis y supraorbitalis del os lacrimale similar. Depressio frontalis bien marcada 

sobre la bisagra frontonasal. Fossae musculorum temporalium desarrolladas y acercándose en 

la línea media. Foramen magnum en ángulo ca. 45° con respecto a la lamina parasphenoidalis. 

Prominentia cerebellaris redondeada con inclinación caudal. Crista nuchalis transversa 

marcada. Foramen rami occipitalis arteriae ophthalmicae externae cerca del foramen 

magnum, desarrollo de un foramen sin nombre del lado caudal de la crista nuchalis transversa, 

sulcus veni occipitalis externus y foramen veni occipitalis externae presentes. Condylus 

occipitalis subcircular debido a la presencia de la incisura mediana condyli. Ventralmente, 

fossa subcondylaris de diámetro subigual al condylus occipitalis. Processi paroccipitales bien 

desarrollados, al mismo nivel rostrocaudal que el condylus occipitalis, desarrollo ventral menor 

que el desarrollo rostral del squamosum. Cotyla quadratica squamosi y cotyla quadratica otici 

al mismo nivel que el rostrum maxillae y separadas por una cresta. Processi zygomaticum bien 

desarrollados. Foramen magnum subcircular -algo más ancho que alto- y en ángulo de ca. 45° 

con respecto a la lamina parasphenoidalis. Processi postorbitales oblícuos y dirigidos 

rostralmente (ca. 45° con respecto al eje principal del cráneo). Superficie ventral lisa y 

ligeramente cóncava, sin foramina pneumatica. Lamina parasphenoidalis triangular con 

límites definidos y ventral al rostrum maxillare y condylus occipitalis. Se extiende rostralmente 
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cubriendo tuba auditiva communis. Sin processus medialis parasphenoidalis, en su lugar se 

desarrolla la crista basilaris transversa. Processus lateralis parasphenoidalis en forma de ala 

parasphenoidalis que no cubre al recessus tympanicus rostralis ni forma el anulus tympanicus. 

Palatinos con margen lateral liso. 

Comentarios: Los análisis 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 posición, aunque se genera una politomía, ver figura 5.113). Con pesos 

implicados se genera un único árbol donde quedan agrupados en un nodo y como grupo 

hermano de Procellariidae (figura 5.114).  

 
 

Figura 5.113. Detalle del consenso estricto de 
los análisis filogenéticos en conjunto de 
SGO.PV.22240 y MPC-12003 sin pesos 
implicados. 

Figura 5.114. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos en conjunto de 
SGO.PV.22240 y MPC-12003 con pesos 
implicados. 

Considerando los resultados de los análisis filogenéticos y los caracteres observados 

(forma cuadrangular trapezoidal de la región occipital, fossae musculorum temporalium 

desarrolladas y acercándose en la línea media y lamina parasphenoidalis en forma de triángulo) 

se concluye que los dos ejemplares corresponden a la misma especie de Procellariidae. Dado 

que MPC-12003 es más pequeño que SGO.PV 22240, esta asignación aqueda sujeta a nuevos 

análisis. 
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Figura 5.115. 
Ejemplares (A-E) 
SGO.PV 22240 y (F-J) 
MPC-12003 en vistas 
(A, F) dorsal, (B, H) 
ventral, (C, I) lateral 
derecho, (D, G) lateral 
izquierdo y (E, J) 
occipital. Escala: 10 
mm. 

 

Procellaria 

Procellaria sp. 

Material:  MPC-TR-003 in schedis, corregido posteriormente como MPC-TR-009, cráneo, 

conserva neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal (figura 5.118). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§�����������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R�����D���Q�L�Y�H�O��

de procesos paroccipitales): 34,08 mm y mínimo (pre-bisagra fronto nasal): 14,16 mm, alto 

dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 27,65 mm, ancho máximo fosa nasal: 

5,32 mm.  

Descripción: Tamaño de petrel mediano. Región occipital cuadrangular trapezoidal. Fossae 

glandulares nasales bien desarrolladas, con una separación entre ambas de aproximadamente 
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la mitad del ancho de una de las fosas. Cada fosa está interrumpida por un angulus postocularis. 

Processi postorbitales desarrollados perpendiculares al eje mayor del cráneo y 

mediolateralmente anchos, rostrocaudalmente comprimidos y dorsoventralmente expandidos. 

Distancia entre processus postorbitalis y angulus postobitalis considerable, dejando al primero 

desplazado ventralmente. Depressio frontalis desarrollada sobre la bisagra frontonasal. Fossae 

musculorum temporalium acercándose entre sí en la línea media y dejando una cresta delgada, 

pero más amplia que en SGO.PV.1064 y MPC-12001.  

Os ectethmoidale formando en sus laterales un proceso en punta. Condylus occipitalis 

subcircular debido a la presencia de la incisura mediana condyli, y al mismo nivel 

aproximadamente que los processi paroccipitales. Prominentia cerebellaris redondeada con 

inclinación caudal. Fossa parabasalis superficial. Foramen veni occipitalis externae y sulcus 

veni occipitalis externae presentes. Processi paroccipitales al mismo nivel dorsoventral que el 

condylus occipitalis.  

Lamina parasphenoidalis triangular con bordes definidos, y laterales a ca. 45° con 

respecto al eje principal del cráneo, más ventral que el rostrum maxillare y condylus occipitalis. 

Processus lateralis parasphenoidalis formando un ala parasphenoidalis que no cubre el 

recessus tympanicus rostralis (no se forma anulus tympanicus). Processi mediales 

parasphenoidales no desarrollados como tal, sino como crista basilaris transversa. Processi 

basiperygoideum muy desarrollados, aplanados y expandidos rostrocaudalmente. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados generaron dos MPT que lo 

relacionan con Puffinus assimilis en un caso y con Pterodroma incerta en el otro (el consenso 

estricto es una politomía dentro de Procellariidae, figura 5.116). Al aplicar pesos implicados se 

genera un solo MPT donde el fósil queda ubicado basalmente dentro de Procellariidae (figura 

5.117).  

 

Figura 5.116. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
MPC-TR-009 (ex MPC-TR-003) sin 
pesos implicados. 
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Figura 5.117. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MPC-TR-009 
(ex MPC-TR-003) con pesos 
implicados. 

Por lo tanto, los análisis filogenéticos (figuras 5.116-117, y análisis del material 

SGO.PV.222385) y comparativos, lo posicionan dentro de Procellariidae por la presencia de 

una región occipital cuadrangular trapezoidal, poca separación entre ambas fossae musculorum 

temporalium y lamina parasphenoidalis triangular. Es similar a Procellaria aequinoctialis pero 

de menor tamaño, por lo que se sugiere su asignación 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, cráneo completo parcialmente cubierto por sedimento, con el 

lateral izquierdo, parte de la región occipital y temporal, parte ventral del pico y lamina 

parasphenoidalis descubiertos (figura 5.120). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Caldera, Formación Bahía Inglesa, Mioceno 

Tardío-Plioceno Tardío. 

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 (porción visible) 14,16 mm. 
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Descripción: Largo del pico aproximadamente igual al largo del resto del cráneo. Fossae 

temporalium se aproximan en la línea media, delimitadas por débiles crista nuchalis transversa 

y crista nuchalis temporalis (la primera menos marcada que la segunda). Cada fossa 

glandularis nasalis interrumpida por el angulus postocularis. Caudalmente aparece una fosa 

moderadamente excavada.  

Condylus occipitalis subcircular con una incisura mediana condyli y al mismo nivel 

que los processi paroccipitales. En vista lateral, foramen magnum con una inclinación de 45° 

con respecto al plano de la lamina parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris dirigida 

caudalmente. Fossa parabasalis marcada. Presencia de foramen rami occipitales arteriae 

ophthalmicae externae (dorsal), sulcus veni occipitalis externus y foramen veni occipitalis 

externae. Crista fossae parabasalis robusta dorsoventralmente. Desarrollo rostral del 

squamosum menor a la extensión ventral del processus paroccipitalis. 

Lamina parasphenoidalis triangular con sus laterales en ángulo de ca. 45°y posicionada 

más ventralmente que el rostrum maxillare y condylus occipitalis. Processus lateralis 

parasphenoidalis formando un ala parasphenoidalis corta que no cubre al recessus tympanicus 

(anulus tympanicus ausente). No presenta processus medialis parashenoidalis ni basilares, 

pero en su lugar hay una crista basilaris transversa delgada. Lamina parasphenoidalis 

extendida rostralmente y cubriendo parcialmente la tuba auditiva communis Processi 

basipterygoideus desarrollados con pedicelos y expandidos en sentido rostrocaudal. Palatinos 

estilizados con pars choanalis palatini. Faceta de articulación de los palatinos con los 

pterigoides angosta, aproximadamente dos veces menor que el ancho máximo de los palatinos. 

En vista lateral, el borde de la maxila se conecta con el resto del paladar en su parte más caudal. 

Pico robusto con extremo en forma de gancho pronunciado. Caudal al apex rostri hay 

un ensanchamiento pronunciado como en Daption y Pelecanoides. En la crista tomialis y 

caudal al apex rostri hay una muesca. Sulcus nasi marcado y foramina neurovascularia muy 

densa en el apex rostri, prolongándose caudalmente hasta el límite con la pila supranasalis. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de CV-MPC-5364 con y sin pesos implicados dieron, 

en cada caso, un sólo árbol con la misma topología, donde el fósil se encuentra incluido dentro 

de Procellariidae (figura 5.119).  
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Figura 5.119. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de CV-MPC-5364 
con y sin pesos implicados. 

Este material aún se encuentra incluido en la matriz sedimentaria y requiere mucha 

preparación. Se lo encontró en el MNHN de Santiago, embalado para dirigirse al Museo 

Paleontológico 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 análisis. 

 

Figura 5.120. CV_MPC-5364 
en vista lateral izquierda. 
Escala: 10 mm. 

 

Gen. nov. sp. nov. L 

Materiales: MPC-22221, cráneo, conserva neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal, parte 

ventral cubierta de sedimento aún; MPC-TR-004, cráneo, conserva neurocráneo, hasta la 

bisagra frontonasal, parte ventral poco preservada (figura 5.123). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: Cada fossa glandularis nasalis se separa de la otra por una distancia mayor al ancho 

de la fosa sin incluir los processi postoculares; processus paroccipitalis con margo ventralisal 

mismo nivel que el margo dorsalis condylae. 

Medidas: MPC-�������������� �O�D�U�J�R�� �W�R�W�D�O���� ������������ �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�V�� �P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V��

máximo (a nivel del proceso postocular): 27,19 mm y mínimo: 9,68 mm, alto dorsoventral (al 

nivel de la lamina parasphenoidalis): 22,11 mm, ancho máximo de fosa nasal: 3,07 mm. MPC-

TR-�����������O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R�����D���Q�L�Y�H�O��

de procesos postoculares): 28,33 mm y mínimo (a nivel pre bisagra fronto nasal): 9,19 mm, 
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alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 15,92 mm, ancho máximo fosa 

nasal: 3,14 mm. 

Descripción: Tamaño de petrel mediano-chico. Región occipital cuadrangular trapezoidal. 

Processus postorbitalis y angulus postorbitalis desarrollados, el primero perpendicular al eje 

mayor del cráneo, mediolateralmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y 

dorsoventralmente expandido. Fossae glandulares nasales bien desarrolladas, presentan una 

separación entre ambas mayor al ancho de cada fosa. Interrumpidas por el angulus 

postocularis. Caudal a este proceso aparece una fosa algo profunda, pero que no alcanza al 

procesus postocularis. Depressio frontalis bien desarrollada sobre la bisagra frontonasal. 

Fossae musculorum temporalium bien desarrolladas, se acercan entre sí en la línea media del 

cráneo. Condylus occipitalis subcircular debido a la presencia de incisura mediana condyli. 

Foramen magnum forma un ángulo de ca. 45° con respecto a la lamina parasphenoidalis. 

Prominentia cerebellaris redondeada y con inclinación caudal. Processus paroccipitalis 

aproximadamente al mismo nivel que el condylus occipitalis, processus zygomaticus bien 

desarrollado. Foramen veni occipitalis externae y foramen veni occipitalis externae presentes. 

Comentarios: Los análisis 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 varía su 

ubicación, dentro de Procellariidae, Pelecanoididae y cerca de Oceanitoidea (por lo que el 

consenso estricto muestra una gran politomía 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 
de los análisis filogenéticos en conjunto de 
MPC-22221 y MPC-TR-004 sin pesos 
implicados. 

Figura 5.122. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos en conjunto de MPC-
22221 y MPC-TR-004 con pesos 
implicados. 
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Comparte algunas características con Procellariidae (forma de la región occipital, 

inclinación de la prominentia cerebellaris, desarrollo del processus postorbitalis, la posición 

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, H) 
ventral, (C, I) lateral derecho, (D, G) lateral izquierdo y (E, J) occipital. Escala: 10 mm. 

 

Procellariidae indeterminados 

Material:  CV_MPC-5365, cráneo aún recubierto por sedimento, que conserva parte de su 

neurocráneo en vista dorsal y lateral izquierda, parte de la región occipital (figura 5.126).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Caldera, Formación Bahía Inglesa, Mioceno 

Tardío-Plioceno Tardío. 

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 máximo: 22,67 mm, ancho de la fosa nasal: 4,17 mm. 

Descripción: Fossa glandularis nasalis, caudalmente interrumpida por el angulus 

postocularis. Fosa algo excavada caudal al angulus postocularis. Separación entre ambas 

fossae glandulares nasales de aproximadamente la mitad del ancho de la fossa glandularis 

nasalis en vista dorsal, mayor a la de Ardenna, Puffinus, Daption, menor a Pagodroma y 

similar a Pterodroma. Processus postorbitalis y angulus postocularis distintos en forma a 

Pterodroma. Si bien, lateralmente, la forma del processus postorbitalis es similar a Puffinus y 

Ardenna, crista nuchalis transversa describe un diferente contorno (lateralmente más recto en 

CV_MPC-5365 que en Puffinus y Ardenna). Crista nuchalis transversa similar a la de Puffinus 
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y Ardenna, pero se diferencia caudalmente hacia la prominentia cerebellaris, ya que en los dos 

géneros mencionados queda una cresta cerrada, mientras que en CV_MPC-5365 es más amplia 

y redondeada. Prominentia cerebellaris proyectada caudalmente. Fossae musculorum 

temporalium bien desarrolladas y acercándose a la línea media. Caudalmente a la crista 

nuchalis transversa se encuentra un foramen innominado. Depressio frontalis bien marcada en 

la bisagra frontonasal. 

Processus postorbitalis bien desarrollado y perpendicular al eje mayor del cráneo, 

expandido mediolateralmente y comprimido rostrocaudalmente. Angulus postocularis bien 

desarrollado como único proceso rostral al processus postorbitalis. Processi zygomaticum bien 

desarrollados. 

Comentarios: El análisis filogenético de CV_MPC_5365 (cráneo) arrojó 4 árboles cuando no 

se utilizaron pesos implicados (figura 5.124), donde el fósil es recuperado como un taxón 

cercano a Pelecanoides spp. y Halobaena caerulea. El consenso estricto generó una politomía 

en dicha posición. Al usar pesos implicados, en uno de los árboles mantiene la relación cercana 

a Pelecanoides spp. Pero en el otro, se ubica en un nodo más lejano dentro de Procellariidae 

(figura 5.125).  

 

Figura 5.124. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de 
CV_MPC_5365 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.125. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos en conjunto de 
CV_MPC_5365 con pesos implicados. 
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Este material aún requiere preparación. Se lo encontró en el MNHN de Santiago, 

embalado para dirigirse al Museo Paleontológico de Caldera (Chile). De acuerdo a los 

resultados de los análisis filogenéticos y en concordancia con las observaciones realizados en 

esta tesis, se lo asigna preliminarmente a un Procellariidae indeterminado, aunque podría 

también corresponder a un Pelecanoididae. Deberá ser re-evaluado luego de una nueva 

preparción 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, cráneo parcial preserva parte de ossa frontales, ossa parietales y 

ossa nasales (figura 5.129). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: largo rostrocaudal (vista dorsal): 57,89 mm, ancho mediolateral máximo (a nivel de 

procesos postorbitales): 38,39 mm, ancho mínimo (altura de bisagra frontonasal): 18,25 mm, 

ancho mínimo 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. 

Descripción: Tamaño menor a un Diomedeidae, similar a un petrel mediano-grande menor a 

Macronectes. Catalogado como Diomedeidae, pero con fossa glandulares nasales similares a 

las de un Procellariidae, ya que los Diomedeidae poseen una excavación medial de los ossa 

frontales mayor que la que presenta el fósil (más evidente en vista lateral, donde los bordes 

dorsal y ventral están más cerca que en Diomedeidae). Caudalmente, y craneal a la prominentia 
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cerebellaris, dos surcos cortos y simétricos, se desarrollan transversales al eje del cráneo, 

correspondiendo al límite entre parietales y ossa frontales. Processus postorbitalis preservados 

parcialmente, sus bases se proyectan más perpendiculares al eje que en Diomedeidae y como 

en Procellariidae. Entre las fossae glandulares nasales queda una cresta de un ancho menor al 

ancho de cada fosa. Bisagra frontonasal marcada y con una depressio frontalis. Processus 

postorbitalis prominente y perpendicular al eje mayor del cráneo. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.21226 con y sin pesos implicados 

generaronn muchos MPT. EL fósil varía su posición, siempre dentro de Procellariidae. El 

consenso estricto genera una gran politomía de todos los Procellariiformes (figura 5.127) 

cuando no se usan pesos implicados y dentro de Procellariidae cuando sí se usan (figura 5.128).  

 
 

Figura 5.127. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.21226 sin pesos implicados. 

Figura 5.128. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.21226 con pesos implicados. 

Su asignación a los Procellariidae está dada por varios caracteres. Es similar a 

Macronectes, aunque su tamaño es menor. Sin embargo, las fossae glandulares nasales son 

más semejantes a las de un Procellariidae, ya que, en los Diomedeidae, cuentan con una 

excavación medial de los ossa frontales mayor que la que presenta el fósil. El límite entre los 

parietales y frontales está marcado por dos surcos cortos y simétricos. Si bien los processus 

postorbitalis no están completos, sus bases están presentes y dorsalmente se proyectan más 

perpendiculares al eje, como en Procellariidae, mientras que en Diomedeidae su proyección 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 

Pelecanoides sp. nov. M 

Material:  MPC 85, cráneo, conserva neurocráneo, hasta la bisagra frontonasal, parte ventral 

cubierta de sedimento (figura 5.132).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: Mucho más grande que los Pelecanoides estudiados, cercano a P. magellani por la 

separación entre fosas glandulares nasales (donde no es una cresta como en las otras especies 

del género), depressio frontalis muy marcada y circular con los bordes más marcados que en 

el resto de los Procellariiformes. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R�����D���Q�L�Y�H�O��

de procesos paroccipitales): 27,93 y mínimo: 11,26 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina 

parasphenoidalis): 22,94 mm, ancho máximo fosa nasal: 3,46 mm. 

Descripción: Tamaño correspondiente a un petrel mediano. Región occipital cuadrangular 

trapezoidal. Presenta estriaciones en la crista nuchalis transversa. Fossae glandulares nasales 

bien desarrolladas, interrumpidas por el angulus postocularis. Separación entre ambas fossae 

glandularum nasales aproximadamente de la mitad del ancho de cada fosa. Processi 

postorbitales bien desarrollados perpendiculares al eje mayor del cráneo y recurvados en vista 

occipital. Processus postorbitalis mediolateralmente ancho, rostrocaudalmente comprimido y 

dorsoventralmente expandido. Depressio frontalis bien desarrollada sobre la bisagra 

frontonasal, formando una fosa profunda. Fossae musculorum temporalium desarrolladas y 
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próximas entre sí en la línea media. Cristae nuchales bien desarrolladas. Prominentia 

cerebellaris redondeada con inclinación caudal. Processus zygomaticum bien desarrollado.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados relacionan al especimen MPC 

85 con Pelecanoides spp. (excepto en un MPT, ver no obstante el consenso estricto en la figura 

5.130). Al usar pesos implicados el MPT generado confirma esta relación (figura 5.131).  

 

Figura 5.130. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MPC 85 sin 
pesos implicados. 

 

Figura 5.131. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MPC 85 con pesos 
implicados. 

MPC 85 comparte con los Pelecanoididae que, en vista caudal, el borde ventral del 

processus postorbitalis está recurvado en forma de U invertida, similar a P. magellani aunque 

de mayor tamaño. Las demás características 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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Pelecanoides sp. 

Material:  SGO.PV.18003, Tarsometatarso izquierdo, sin la parte distal de la tróclea metatarsal 

II y la epífisis proximal (figura 5.134). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de El Morro, Formación Bahía Inglesa, 

Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: largo total: 56,84 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 4,7 mm y mediolateral: 3,78, 

anchos epífisis proximal dorsoventral 7,64 mm y mediolateral 8,62 mm, anchos epífisis distal 

dorsoventral: 6,24 mm y mediolateral 8,48 mm. 

Descripción: Tamaño semejante a un petrel mediano. Superficie del hipotarso muy mal 

preservada, pero que permite obsetvar parte de la crista medialis hypotarsi y de la crista 

intermedia hypotarsi. Eminentia intercotylaris bien desarrollada, redondeada y dirigida 

proximodistalmente. Tuberositas m. tibialis cranialis casi indistinguible, localizada en el 

extremo distal dentro de la fossa infracotylaris dorsalis. Cotylae dirigidas proximodistalmente. 

Cotyla medialis bien desarrollada, con una cresta en forma de anillo rodeándola medialmente. 

Cotyla medialis dirigida más proximalmente que la cotyla lateralis. Fossa infracotylaris 

dorsalis presente pero no demasiado marcada. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis e 

impressio ligamentum collateralis lateralis bien desarrolladas. Fossa infracotylaris plantaris 

ausente. Ancho de la crista medialis hypotarsi más de tres veces su ancho mediolateral. El 

anillo de la cotyla lateralis desarrolla una fosa proximal. En vista proximal, el canal del flexor 

digitorum longus se encuentra medial con respecto a la línea media de la eminentia 

intercotylaris. Presencia de foramina vascularia proximalia dorsales, uno desemboca en el lado 

proximoventral y el otro en el lado proximomedial. Sulcus extensorius longitudinal bien 

marcado entre crestas, cresta lateral más extendida dorsalmente. Crista medialis hypotarsi 

lateral a la cotyla medialis y con un ancho ventrodorsal de la superficie articular (sin contar la 

extensión de la cresta) mayor que el ancho dorsoventral del tarsometatarso proximal. En vista 

proximal, el margen medial entre la crista medialis hypotarsi y el resto de la epífisis es 

marcadamente cóncavo. Metatarsal I y fossa metatarsi I ausentes. Extensiones distales relativas 

de las trochleae metatarsales: III la más extendida, siguiéndole la IV y por último la II. 

Foramen vasculare distale alineado proximodistalmente a la trochlea metatarsi II . Trochlea 

metatarsi II dirigida medialmente de tal forma que los laterales de la epífisis distal quedan 

asimétricos. Foramen vascular distale abriendo entre los metatarsales III y IV en las caras 

dorsal y ventral. Sulcus extensorius asociado al foramen vasculare distale bien marcado y 
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profundo. Trochlea metatarsi II con un surco en la cara dorsal que se continúa a lo largo de la 

faceta articular. Metatarsal IV sin proyección laterodistal pronunciada y con una incisura 

cóncava en su margen lateral. Ancho de la crista medialis hypotarsi más de tres veces su ancho 

mediolateral. En vista proximal, margen medial de la crista medialis hypotarsi formando una 

superficie marcadamente cóncava al unirse al resto del hipotarso. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados incluyendo a 

SGO.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 tamaño 

muy dispar (siendo el primero mucho mayor que el segundo). 

 

Figura 5.133. Detalle del MPT de 
los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.22223 y SGO.PV.18003 
con y sin pesos implicados. 

De acuerdo con las observaciones aquí realizadas, SGO.PV.18003 es considerado como 

un Pelecanoides sp. afín a P. garnotii, de quien se diferencia por su mayor longitud; las cristae 

plantares más marcadas distalmente; la crista medialis hypotarsi más elongada y de 

aproximadamente el triple del ancho y el foramen vasculare distale alineado con el inicio 

proximal de la trochlea metatarsi II, mientras que en P. garnotii es más proximal.  

 

Figura 5.134. SGO.PV.18003 en vistas 
(A) dorsal, (B) ventral, (C) medial, (D) 
lateral, (E) proximal y (F) distal. Escala: 
10 mm. 
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Gen. nov. sp. nov. O 

Material:  �6�*�2���3�9���6���1�� �³���´���� �7�D�U�V�R�P�H�W�D�W�D�U�V�R�� �L�]�T�X�L�H�U�G�R�� �F�R�P�S�O�H�W�R���� �/�D��fossa supratrochlearis 

plantaris está cubierta por sedimento (figura 5.136). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: Se diferencia de Pelecanoididae principalmente en la configuración del FDL y 

FHL: presenta un canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus (FDL) formando un canal 

cerrado y un canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) formando un surco. El 

FDL queda conformado por el contacto de la crista medialis hypotarsi con la crista intermedia 

hypotarsi, que no llegan a fusionarse, mientras que el FHL es un surco abierto que queda 

delimitado entre la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi. En el resto de los 

caracteres es morfológicamente similar a Pelecanoides magellani, aunque de mucho mayor 

tamaño y más robusto. 

Medidas: largo total: 39,95 mm, anchos diáfisis mediolateral: 3,38 mm y dorsoventral: 3,1 

mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 7,3 mm y dorsoventral: 6,8 mm, anchos epífisis 

distal mediolateral: 6,72 mm y dorsoventral: 5,12 mm. 

Descripción: Tamaño de petrel mediano-chico. La eminentia intercotylaris es redondeada y 

está dirigida proximodorsalmente. Cotylae medialis y lateralis dirigidas proximodorsalmente 

y de tamaño subigual, la primera más 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 pequeña fosa. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis e 

impressio ligamentum collateralis lateralis debajo del borde de la cotyla lateralis. Fossa 

infracotylaris dorsalis superficial. Fossa infracotylaris plantaris ausente. Presenta una crista 

medialis hypotarsi alargada en sentido proximodistal (entre dos y tres veces su ancho 

mediolateral) y en vista proximal se encuentra lateral a la cotyla medialis. Conexión distal de 

la crista medialis hypotarsi con la diáfisis formando una inflexión cóncava muy abrupta. 

Presenta una crista intermedia hypotarsi y dos sulci hypotarsi. Crista lateralis que se extiende 

en sentido proximodistal, con una extensión menor a la crista medialis hypotarsi y crista 

intermedia. En vista proximal, la unión entre el margen medial de la crista medialis con el resto 

de la epífisis, es bien cóncava. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. Hay dos foramina 

vascularia proximalia, uno desemboca en el lado proximoventral y el otro en el lado 
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proximomedial. Del foramen vasculare laterale no se proyecta ningún surco o fosa. Sulcus 

extensorius longitudinalis delimitado por dos crestas, la lateral más extendida dorsalmente. 

Canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus (FDL) formando un canal y canalis tendinis 

insertii m. flexor hallucis longus (FHL) constituyendo un surco. FDL conformado por el 

contacto, sin fusionar, de la crista medialis hypotarsi con la crista intermedia hypotarsi. FHL 

fromando un surco delimitado entre la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia 

hypotarsi. FDL, en vista proximal, medial con respecto a la línea media de la eminentia 

intercotylaris. 

Extensiones distales relativas de las trochleae metatarsales: III la más extendida, luego 

la IV y por último la II. Metatarsal I y fossa metatarsi I ausentes. Sulcus extensorius que rodea 

al foramen vasculare distale pronunciado. Epífisis distal asimétrica debido a que la extensión 

medial de la trochlea metatarsi II es mayor que la extensión lateral de la trochlea metatarsi IV. 

Trochlea metatarsi II profunda desarrollada a lo largo de toda la carilla articular. Superficies 

lateral y medial de las trochleae metatarsalia IV y II cóncavas.  

Comentarios: �/�R�V�� �D�Q�i�O�L�V�L�V�� �I�L�O�R�J�H�Q�p�W�L�F�R�V�� �G�H�� �6�*�2���3�9���6���1�� �³���´�� ���W�D�U�V�R�P�H�W�D�W�D�U�V�R���� �V�L�Q�� �S�H�V�R�V��

implicados arroja un MPT que lo sitúa como taxón hermano de Oceanitoidea (figura 5.135). 

Usar pesos implicados genera un MPT extra y peores índices.  

 

Figura 5.135. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de SGO.PV.S/N 
�³���´���V�L�Q���S�H�V�R�V���L�P�S�O�L�F�D�G�R�V��  

Por sus proporciones y caracteres generales, sería cercano a Pelecanoididae (ver 

�$�S�p�Q�G�L�F�H�������³�7�D�E�O�D���S�U�R�S�R�U�F�L�R�Q�H�V���W�D�U�V�R�P�H�W�D�W�D�U�V�R�´�� o basal a esta familia. El material MUSM 

2010 (Perú) es idéntico a éste en proporciones, medidas y procesos, pero al tener una de sus 

trócleas 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 bordea a la cotyla 

lateralis; y un sulcus extensorius longitudinal delimitado por crestas asimétricas (la lateral es 

la más extendida dorsalmente). Comparte con un nodo hermano de los Familia Pelecanoididae 

los siguientes caracteres: tarsometatarso más robusto que en el resto de los Procellariiformes, 

proporciones generales similares, pero mayor tamaño ���Y�H�U�� �$�S�p�Q�G�L�F�H�� ���� �³�7�D�E�O�D�� �S�U�R�S�R�U�F�L�R�Q�H�V��

�W�D�U�V�R�P�H�W�D�W�D�U�V�R�´���� 
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Figura 5.136. SGO.PV.S���1���³���´���H�Q���Y�L�V�W�D�V�����$����
dorsal, (B) ventral, (C) medial, (D) lateral y 
(E) proximal. Escala: 10 mm. 

 

?Pelecanoides sp. 

Material:  SGO.PV 22223, Tarsometatarso izquierdo, epífisis distal y parte de la diáfisis (figura 

5.137). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O���������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral 8,34 mm y 

mediolateral: 12,11 mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 14,54 mm y mediolateral: 22,87 

mm. 

Descripción: Muy robusto y de tamaño similar o mayor al de Diomedea exulans. Metatarsal I 

y fossa metatarsi I ausentes. Extensión diferencial de las trochleae metatarsales: III las más 

extendida, siguiéndole la IV y por último la II. Foramen vascular distale alineado 

proximodistalmente a la trochlea metatarsi II. Epífisis distal asimétrica en sus laterales ya que 

la trochlea metatarsi II se encuentra más extendida medialmente. Sulcus extensorius que rodea 

al foramen vasculare distale superficial. Sulcus que rodea dorsalmente a la trochlea metatarsi 

II  bien desarrollado y atraviesando toda la faceta articular. No hay una incisura cóncava en el 

lado medial de la trochlea metatarsi II, pero sí en el lado lateral de la trochlea metatarsi IV. 

Comentarios: Filogenéticamente es cercano a SGO.PV.18003 (aunque de tamaño diferente), 

Pelecanoides garnotii. SGO.PV.22223 y SGO.PV.18003 (ver análisis en SGO.PV.18003, 

figura 5.70). Similar a P. garnotii, pero robusto y de gran tamaño; sulcus extensorius 
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relativamente superficial y sin incisura en el lado medial del borde distal de la trochlea 

metatarsi II. 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, cráneo, conserva parcialmente el neurocráneo y parte de los nasales 

y maxilares (figura 5.140). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Diagnosis: similar a un petrel de las tormentas (Oceanitoidea), pero de mayor tamaño. Crista 

nuchalis transversa y fossae musculorum temporalium bien marcadas, forma occipital 

cuadrangular (ver la sección de caracteres por detalles sobre esta denominación), processus 

postorbitalis bien desarrollado, os ectethmoidale fenestrado.  

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�H�V���P�i�[�L�P�R����������������

mm, mínimo: 8,98 mm, alto dorsoventral (al nivel de la lamina parasphenoidalis): 19,57 mm, 

ancho máximo de fosa nasal: 3,34 mm. 

Descripción: De tamaño pequeño, cercano a Pachyptila. Región occipital cuadrangular 

trapezoidal. Depressio frontalis marcada sobre la bisagra frontonasal. Fossa glandularis 

nasalis no interrumpida por ningún proceso y con una separación mínima entre ambas fosas. 

Os lacrimale fusionado al os frontale y os ectethmoidale, con una gran cantidad de fenestras y 

delimitado por suturas. Desarrolla �I�R�U�P�D�� �G�H�� �³�7�´�� �F�R�Q�� �V�X�� �H�[�W�U�H�P�R�� �P�i�V�� �O�D�U�J�R��dirigido 

rostralmente. Processus orbitalis del os lacrimale similar al del supraorbitalis y de forma 
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triangular. Fossa musculorum temporalium bien marcada y alcanzando la línea media. Crista 

nuchalis transversa bien marcada. Foramen magnum en ángulo de ca. 45° con respecto a la 

lamina parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris redondeada y con inclinación caudal. 

Fossa parabasalis superficial. Foramen veni occipitalis externae bien visible. Processus 

postorbitalis perpendicular al eje mayor del cráneo. Ventrocranealmente presenta una 

superficie ligeramente cóncava. Cranealmente se desarrolla un angulus postocularis.  

Límites de la lamina parasphenoidalis bien definidos, formando un triángulo equilátero 

con sus laterales aproximadamente a 45° con respecto al eje mayor del cráneo, y más ventral 

que el rostrum maxillae. Processus lateralis parasphenoidalis formando un ala 

parasphenoidalis que no llega a cubrir el recessus tympanicus rostralis (no se forma anulus 

tympanicus). Processus medialis parasphenoidalis ausente. Processi paroccipitales con un 

desarrollo ventral mayor al rostral del squamosum. Cotyla quadratica squamosi y cotyla 

quadratica otici al mismo nivel que el rostum maxillae. Processi zygomaticum bien 

desarrollados. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.22232 sin pesos implicados lo posicionan 

como taxón hermano de Macronectes giganteus aunque en el consenso estricto se pierde este 

nodo (figura 5.138). Con pesos implicados el resultado es muy dispar, ya que queda 

posicionado basal a la superfamilia Oceanitoidea (figura 5.139). Considerando su tamaño y 

características externas se opta por la segunda hipótesis, ya que, en vista caudal, el borde ventral 

del processus postorbitalis es perpendicular al eje del cráneo, y el os lacrimale presenta una 

forma característica con fenestras en la zona de unión con el os frontale. Una comparación con 

los integrantes de la familia Diomedeoididae es necesaria antes de definir su posición 

taxonómica.  

 

Figura 5.138. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos 
de SGO.PV.22232 sin pesos 
implicados. 

 

Figura 5.139. Detalle del MPT de 
los análisis 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, cráneo, conserva parcialmente el neurocráneo y parte de los nasales 

y maxilares (figura 5.143). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Mina Fosforita, Los Dedos, Formación Bahía 

Inglesa, Mioceno Tardío-Plioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���P�i�[�L�P�R���D���Q�L�Y�H�O���G�H��

processus postorbitalis: 20,45 mm, a nivel de los lagrimales: 15,78 mm, ancho mínimo: 7,65 

mm, alto dorsoventral (a nivel de la lamina parasphenoidalis): 18,85 mm, ancho máximo de 

fosa nasal: 4,31 mm. 

Descripción: Tamaño pequeño, cercano a Pachyptila. Processus postorbitalis pobremente 

conservado, muy extendido dorsoventralmente y comprimido craneocaudalmente. Presenta 

una cresta dirigida dorsoventralmente muy pronunciada en la parte dorsal de la prominentia 

cerebellaris. Angulus postocularis menor que el procesus postocularis. Lacrimales �H�Q�� �³�7�´��

fusionados al resto del cráneo, con forámenes neumático y expandido rostralmente, processus 

orbitalis similar al processus supraorbitalis (este último con forma de triángulo equilátero).  

Región occipital cuadrangular trapezoidal. Fossa glandularis nasalis interrumpida por 

el angulus postocularis y con una fosa pequeña. desarrollada caudalmente. Separación mínima 

entre las fossae glandulare nasale. Depressio frontalis marcada sobre la bisagra frontonasal. 

Fossae musculorum temporalium bien desarrolladas y próximas entre sí en la línea media. 
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Prominentia cerebellaris con una cresta conspicua. Condylus occipitalis subcircular por la 

presencia de una incisura mediana condyli y al mismo nivel en vista lateral que el processus 

paroccipitalis. Foramen magnum subcircular -algo más ancho que alto- en ángulo de ca. 45° 

con respecto a la lamina parasphenoidalis. Prominentia cerebellaris dirigida caudalmente. 

Crista nuchalis transversa bien desarrollada. Fossa parabasalis superficial. Foramen rami 

occipitalis arteriae ophthalmicae externae cerca del foramen magnum, sulcus veni occipitalis 

externus y foramen veni occipitalis externae presentes. Processi paroccipitalis bien 

desarrollados, desarrollo rostral mayor al ventral. Processi zygomatici bien desarrollados. 

Lamina parasphenoidalis bien delimitada, de forma triangular con sus lados laterales 

aproximadamente a 45°, ventral al rostrum maxillare, condylus occipitalis más ventral. 

Processus lateralis parasphenoidalis desarrollados en un ala parasphenoidalis a cada lado. 

Processus medialis parasphenoidalis y crista basilaris transversa desarrollados. Processi 

medialis parasphenoidalis como tubérculos, largo rostrocaudal mucho menor a la mitad del 

largo de la lamina parasphenoidalis, oblicuos, convergiendo caudalmente y más extendidos 

ventralmente en su parte más caudal. Lamina parasphenoidalis extendida rostralmente y 

cubriendo parcialmente la tuba auditiva communis, quedando al descubierto un canal a cada 

lado. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de SGO.PV.1062 (cráneo) sin pesos implicados 

generan tres MPT. En dos, aparece como taxón hermano de Fulmarus glacialoides y en el 

tercero, como taxón hermano de Pterodroma incerta. El consenso estricto muestra una 

politomía dentro de Procellariidae (figura 5.141). Al utilizar pesos implicados, se genera un 

solo árbol donde se vincula a Oceanitoidea (figura 5.142).  

 

Figura 5.141. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de 
SGO.PV.1062 sin pesos implicados. 
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Figura 5.142. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de SGO.PV.1062 con 
pesos implicados.  

Presenta trazas fósiles bioerosivas indeterminadas en los ossa frontales, parietales y 

occipitales. Una preparación técnica más detallada que permita un estudio de mayor 

profundidad es aún necesaria. Se asemeja a un Pachyptila belcheri en su tamaño y robustez y 

al género en general, por el espacio reducido que queda entre las fossae glandulares nasales. 

A pesar de ello, difiere en varios aspectos de los Procellariiformes. La prominentia cerebellaris 

protruye mucho más caudalmente y el foramen magnum está más desplazado ventralmente que 

los Pachyptila. El processus postorbitalis parece más expandido ventralmente que en los 

Procellariiformes, los palatinos parecen ser mayores y de distinta forma. Es similar a 

Halobaena caerulea en el tamaño, gracilidad y el mínimo espacio entre las fossae glandulares 

nasales (aunque más 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 números SGO.PV.16000-16263 (contenedor 90 y 91) 

provienen de Guaneras de Tarapacá, y fueron colectados a principios del siglo XIX. La 

asignación taxonómica preliminar y que consta en los registros de ingreso se basó 

principalmente en su tamaño y otras características generales que recuerdan a Hydrobates sp. 

Los huesos no están asociados. La posición estratigráfica y la edad de los yacimientos aún 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 húmeros, 44 ulnas, 38 radios, 40 

carpometacarpos, cuatro vértebras (3 torácicas, una cervical), 33 sinsacros, dos clavículas, un 

coracoides, dos fémures, tres pelvis y 30 tarsometatarsos. Su estudio será retomado con mayor 

intensidad durante los estudios posdoctorales previstos, cuando probablemente se obtengan 

mayores precisiones sobre su procedencia.  

 

5.2.4. Perú 

5.2.4.1. Procedencia geográfica y estratigráfica 

Los materiales aquí estudiados (Apéndice 2) provienen de las localidades de El Jahuay, 

Aguada de Lomas, Área de Sacaco, Montemar y Terrazas (en los Departamentos de Ica y 

Arequipa), donde aflora la Formación Pisco (figura 5.144). Esta formación, de edad Mioceno 

Medio-Plioceno, se encuentra expuesta en la costa centro-sur de Perú, entre Pisco y Yauca 

(~350km) (de Muizon & DeVries 1985; Marocco & Muizon 1988; Stucchi 2007). 

La Formación Pisco pertenece a la Cuenca Pisco Este. Durante el Cenozoico la 

actividad volcánica de Los Andes Centrales generaron depósitos sucesivos de tefra (Lowe 

2011). La datación está basada en tefrostratigrafía, isótopos de Argón, bioestratigrafía de 

diatomeas y silicoflagelados (Bosio et al. 2019 y citas allí). La Cuenca Pisco Este presenta una 

sucesión de depósitos marinos que van del Eoceno al Plioceno constituídos por lutitas y facies 

de limolita-arenisca heterolítica de capas delgadas ricas en diatomeas, que representan una 

variedad de ambientes de plataforma, una proporción relativamente pequeña de areniscas 

cercanas a la costa y gravas nodulares de fosforita. La cuenca además está rellena con capas de 

ceniza (Bosio et al. 2019). 

La Formación Pisco forma una cuña de sedimentos que se adelgaza hacia el noreste y 

comprende las secuencias P0, P1 y P2, nombrados de piso a techo (Di Celma et al. 2019). Sobre 

la base de los análisis quimioestratigráficos de estroncio, sobre muestras de moluscos, se 

determinaron varios horizontes en el Área 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 fosilíferas, 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 formación se caracteriza por la presencia de vertebrados fósiles tales como 

tiburones, rayas, teleósteos, cocodrilos, quelonios, focas, delfines y ballenas (Ehret et al. 2012 

y citas allí) y aves (Laridae, Scolopacidae, Vulturidae, Sulidae, Pelecanidae, Ciconiidae, 

Phalacrocoracidae, Pelagornithidae y Procellariiformes) (Chávez et al. 2007 y citas allí). 

 

Figura 5.144. Mapa mostrando la localización de la Formación Pisco y de los sitios donde se 
recolectaron los materiales. De derecha a izquierda: Perú en el contexto de Sudamérica, 
detalle de los departamentos, Departamento de Ica donde se marcan los sitios y la 
continuación hacia el Sur del Departamento de Arequipa del anterior mapa. 

 

5.2.4.2. Sistemática Paleontológica 

Aclaración: el número de repositorio MUSM 360 (Aguada de Lomas, Formación Pisco, 

Mioceno Tardío) corresponde a un lote en el que se encuentran por lo menos dos sets de 

esqueletos, de distintos tamaños. No se puede establecer con seguridad que estén asociados, 

por lo tanto, se le asignó a cada hueso una letra (360-A al I). Todos los elementos fueron 

analizados en conjunto a fin de testear si los distintos restos estaban relacionados entre sí. 

Desafortunadamente, los resultaron no brindaron informacion en este sentido. Seobtuvo un 

gran número de MPT con un consenso estricto muy politómico, por lo que se los analizó por 

separado.  
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Diomedeidae 

Thalassarche sp. 

Material:  MUSM 1416, Tarsometatarso izquierdo, solo epífisis distal y parte de la diáfisis 

(figura 5.146). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de Montemar Norte, Nivel Montemar, 

Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Diagnosis: MUSM 1416 de tamaño intermedio entre T. melanophris y T. chrysostoma. 

Recuerda a T. melanophris en su aspecto general, aunque es afín a T. chrysostoma por su 

robustez.  

Medidas: largo total: 38,23 mm, anchos diáfisis mediolateral: 7,87 mm y dorsoventral: 5,93 

mm, anchos epífisis distal mediolateral: 16,49 mm y dorsoventral: 9,84 mm. 

Descripción: Gran tamaño (e.g., Macronectes, Thalassarche). Extensiones distales relativas 

de las trochleae metatarsales: III  la más extendida, siguiéndole la IV y por último la II. 

Metatarsal I y fossa metatarsi I ausentes. El foramen vascular distale abre dorsalmente entre 

los metatarsales III y IV, ventralmente está alineado proximodistalmente con la trochlea 

metatarsalis II. Sulcus extensorius que rodea al foramen vasculare distale superficial. Epífisis 

distal sub-simétrica considerando sus expansiones laterales y mediales. Surco de la trochlea 

metatarsi II superficial con una incisura en su lado medial. Canalis interosseus distalis 

completo. 

Comentarios: Cuando se realizan los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados para 

MUSM-1416, nuevamente se lo recupera como un Diomedeidae, compartiendo nodo con T. 

melanophris (figura 5.145; ver análisis hechos en Notoleptos giglii, y también figuras 5.52-53).  

 

Figura 5.145. Detalle del MPT del 
análisis filogenético de MUSM-1416 
sin y con pesos implicados. 

Por esto y sus características generales, se lo sitúa en una especie nueva asociada al género 

Thalassarche: MUSM 1416 es de tamaño intermedio entre T. melanophris y T. chrysostoma. 

Recuerda a T. melanophris en su aspecto general, aunque es afín a T. chrysostoma por 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 III 

(figura 5.151). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Diagnosis: Tamaño mayor a Diomedea exulans. Metacarpales II y III y epífisis distal más 

robustos que en el resto de los Diomedeidae, curvatura craneal entre procesus extensorius y el 

resto proximal de la epífisis más gradual que en D. exulans sobre todo en su lado ventral. Lo 

mismo sucede en la curva entre los processus extensorius y alularis. Processus extensorius 

dirigido más cranealmente que en el resto de los Diomedeidae. Comparte con D. exulans: una 

fosa supratrochlearis pequeña circular y desplazada craneoproximalmente, la presencia de 

tubérculos prominentes en los extremos caudal y craneal de la tróclea (éste último proximal al 

processus extensorius), y un sulcus tendineus con una inclinación craneal de su porción distal 

que delimita una fosa triangular superficial. 

Medidas: largo total (unidos): 137,78 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 7,89 mm (metacarpal 

II), 1,28 mm (metacarpal III) y 12,49 mm (todo), dorsoventral: 7,09 mm (metacarpal II) y 2,89 

mm (metacarpal III), anchos epífisis proximal craneocaudal: 21,91 mm y dorsoventral: 11,38 

mm, anchos epífisis distal craneocaudal 14,51 mm (con metacarpal III) y 11,3 mm (sin m.III) 

y dorsoventral: 11,71 mm.  

Descripción: Tamaño muy grande, y proporcionalmente más largo que el de D. exulans (largo 

en mm de MUSM 258 = 137,78 vs largo de D. exulans = 151,31; ancho de diáfisis proximal 

MUSM= 21,91, D. exulans = 26,95; Proporción ancho/largo: D. exulans = 0,18; MUSM 258 

= 0,16). Metacarpale alulare no extendido distalmente más allá de la symphysis metacarpalis 
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y truncado cranealmente. Spatium intermetacarpale amplio, metacarpalia majus y minus 

igualmente extendidos. Metacarpale III cóncavo proximalmente y paralelo al metacarpale II. 

Región proximal del metacarpale III con un tubérculo en forma de jugum. Processus 

intermetacarpalis ausente. Metacarpale II con un sulcus tendineus que se extiende 

longitudinalmente. Rima ventralis trochlearis más desplazada caudalmente que la rima 

dorsalis trochlearis. Rima ventralis trochlearis caudalmente lisa sin tubérculos ni muescas, 

rima dorsalis trochlearis con una muesca. Pori dispersos en la fossa infratrochlearis ventralis. 

Fovea carpalis caudalis superficial y con pequeños pori. Fovea carpalis cranialis bien 

desarrollada y con pori. Fossa infratrochlearis marcada, con una cresta craneal donde se 

encuentra el processus pisiformis bien desarrollado, aplanado y proyectado 

proximocranealmente. Fóvea profunda ubicada caudalmente al processus pisiformis, en la 

fossa infratrochlearis. Fossa supratrochlearis proximocraneal, profunda y pequeña. Processus 

extensorius mayor que el processus alularis, proyectado cranealmente. Pendiente pronunciada 

casi recta entre el processus extensorius y el processus alularis. Synostosis metacarpalis 

distalis con 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 análisis 

filogenético de MUSM-258 y MUSM-415 (carpometacarpos) son variados: al incluirlos juntos 

en un análisis 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 sólo árbol (figura 

5.148), siguen compartiendo nodo y se ubican dentro de Procellariidae, como grupo hermano 

de Ardenna pacifica. 

 

 



    350 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

Figura 5.147. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-258 
y MUSM-415 sin pesos implicados. 

Figura 5.148. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-258 y MUSM-415 
con pesos implicados. 

La posición de MUSM-258 fluctúa 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 1 y 2) y el consenso estricto del análisis 
filogenético de MUSM-258 sin pesos implicados. 

 

De acuerdo a los caracteres observados, MUSM-258 sería un Diomedeidae, cercano a 

Diomedea exulans pero de mayor talla. Filogenéticamente, los carpometacarpos MUSM-258 y 

MUSM-415 comparten un nodo en todos los árboles, incluído el de consenso estricto (i.e., 

figuras 5.147-148). 

 

Figura 5.150. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-258 con pesos 
implicados. 
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Figura 5.151. (A, E-J) MUSM 
258 en vistas (A) dorsal, (E) 
ventral, (F) craneal, (G, I) 
caudal, (H) proximal y (J) 
distal. (B-D) esquemas de 
caracteres en los que se parece 
a (D) D. exulans. Escala: 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 epífisis proximal 

incompleta (figura 5.154).  

Procedencia geográfica y geológica: MUSM 207: Localidad Montemar, Arequipa, Nivel 

Montemar, Formación Pisco, Mioceno Tardío. MUSM 1496: Localidad Sacaco, Nivel Sacaco, 

Formación Pisco, Plioceno Inferior. 

Diagnosis: De proporciones más similares a Diomedea exulans que a Thalassarche, pero de 

tamaño menor a ambos. La crista medialis hypotarsi es más corta proximodistalmente que, en 

el resto de los Procellariiformes, y su extensión distal es equivalente al resto del hipotarso.  

Medidas: MUSM 207: largo total: 76,04 mm, anchos diáfisis mediolateral: 6,29 mm y 

dorsoventral: 6,58 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 14,88 mm y dorsoventral: 13,91 

mm, anchos epífisis distal mediolateral: 14,82 mm y dorsoventral: 11,29 mm. MUSM 1496: 

�O�D�U�J�R�� �W�R�W�D�O���� ������������ �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�V�� �G�L�i�I�L�V�L�V�� �P�H�G�L�R�Oateral: 6,65 mm y 

dorsoventral: 7,05 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 12,89 mm y dorsoventral: 11,4 

mm, anchos epífisis distal mediolateral: 15,74 mm y dorsoventral: 9,95 mm. 
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Descripción: Tamaño cercano a Macronectes o Thalassarche. Eminentia intercotylaris bien 

desarrollada, redondeada y dirigida proximodorsalmente. Cotylae medialis y lateralis bien 

desarrolladas, dirigidas proximodorsalmente, con facetas articulares de tamaño subiguales, la 

primera más extendida proximalmente que la segunda y con un reborde en semi anillo elevado 

proximalmente en su lado medial, la segunda presenta una pequeña impresión distal. 

Tuberositas ligamentum collateralis lateralis e impressio ligamentum collateralis lateralis 

bien desarrolladas. Tuberositas m. tibialis cranialis bien desarrollada y localizada dentro de 

una fossa infracotylaris dorsalis poco profunda. En vista dorsal hay un tubérculo aplanado 

triangular que se proyecta desde el borde proximomedial hacia la fossa infracotylaris dorsalis. 

Fossa infracotylaris plantaris ausente. Presenta una crista medialis hypotarsi alargada pero 

poco expandida en sentido proximodistal (entre dos y tres veces su ancho mediolateral) lateral 

a la cotyla medialis. Conexión distal de la crista medialis hypotarsi con la fcies plantaris 

formando una suave pendiente. Presenta dos cristae intermedia hypotarsi y tres sulci hypotarsi. 

Crista lateralis pobremente desarrollada proximodistalmente. En vista proximal, unión entre 

margen medial de la crista medialis y la facies plantaris, cóncava. Dos foramina vascularia 

proximalia alineados proximodistalmente, uno desemboca en el lado proximoventral y el otro 

en el lado proximomedial. Del foramen vasculare laterale no se proyecta ningún surco. Sulcus 

extensorius longitudinalis delimitado por dos crestas simétricas. Canalis tendinis insertii m. 

flexor digitorum longus (FDL) y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) 

formando surcos poco pronunciados (FDL entre la crista medialis hypotarsi y la crista 

intermedia hypotarsi; FHL entre la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi). 

FDL medial a la línea media de la eminentia intercotylaris. 

Extensiones distales relativas de las trochleae metatarsales: III la más extendida, 

siguiéndole la IV y por último la II. Metatarsal I y fossa metatarsi I ausentes. Foramen vascular 

distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales III y IV y ventralmente alineado 

proximodistalmente con la trochlea metatarsalis II. Sulcus extensorius que rodea al foramen 

vasculare distale superficial. Trochlea metatarsi II profunda a lo largo de toda la carilla 

articular. En su lado medial hay una incisura. Canalis interosseus distalis completo. Trochlea 

metatarsalis IV con una concavidad lateral. 

Comentarios: Los análisis 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 relación es similar, pero en un 

solo árbol y sin politomías (figura 5.153). Aún así, los caracteres observados permiten asegurar 
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que ambos materiales corresponden a la misma nueva especie, que sería cercana a Diomedea 

exulans (Diomedeidae) pero de menor talla.  

 

Figura 5.152. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos en 
conjunto de MUSM-1496 y MUSM-207 
sin pesos implicados. 

 

Figura 5.153. Detalle del MPT de los 
análisis 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 más 

pequeño 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 fémur izquierdo (figura 5.157).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 
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Medidas: largo total: 32,42 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 2,98 mm y mediolateral: 3,48 

mm, anchos epífisis proximal craneocaudal: 4,86 mm y mediolateral: 7,17 mm, anchos epífisis 

distal: craneocaudal: 4,64 mm y mediolateral: 7,1 mm. 

Descripción: Tamaño similar a un petrel mediano. Caput femori a 90° con respecto a la 

diáfisis. Diáfisis recta en vista lateral y margen medial recto en vista caudal. Trochanter femoris 

más ancho craneocaudalmente que caput femoris. Marca de inserción para el m. obturator 

medialis (= impressio obturatoria) en el margen lateral del trochanter femoris sin extenderse 

proximalmente. Margen de la facies articularis antitrochanterica en el collum femoris como 

jugum lineal definido por la concavitas marginis distalis. Crista trochantericus con una 

prominencia baja que no se extiende más alla de la cabeza femoral. En la facies caudal hay una 

cresta lateral bien desarrollada, prominente, que separa el sector caudal del lateral. Linea 

intermuscularis caudalis bien desarrollada como una cresta diagonal en dirección 

lateroproximal a mediodistal. Tuberculum m. gastrocnemialis lateralis bien desarrollado. En 

vista distal, el ancho lateromedial del fémur es del doble del ancho craneocaudal. Trochlea 

fibularis bien definida sobre el condylus lateralis, con un ancho mediolateral mayor que el del 

condylus medialis. En vista distal, ancho craneocaudal de la trochlea fibularis similar al ancho 

craneocaudal del condylus medialis. Impressio lig. collateralis lateralis desarrollada como una 

pequeña fóvea. Sulcus patellaris pronunciado, delimitado por crestas muy pronunciadas y con 

un tubérculo alargado proximodistalmente en el margen craneolateral. Fossa poplitea poco 

profunda. Epicondylus medialis ausente. Impressio lig. cruciati cranialis formando una fosa 

que no se extiende sobre el condylus medialis. Crista tibiofibularis sobrepasando 

proximalmente al condylus lateralis.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados lo recuperan como un 

Diomedeidae (figura 5.155), asociado al género Thalassarche. Al utilizar pesos implicados se 

recupera como el taxón hermano de T. cauta (figura 5.156). Su asignación dentro de la familia 

además está soportada por los siguientes caracteres: ancho craneocaudal de la trochlea fibularis 

(sin la extensión de la crista tibiofibularis) sub-igual al ancho craneocaudal del condylus 

medialis; y linea intermuscularis caudalis bien desarrollada formando una cresta en dirección 

latero proximal a mediodistal.  
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Figura 5.155. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-360-D sin pesos 
implicados. 

Figura 5.156. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-360-D con pesos 
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: �0�8�6�0�����������\���0�8�6�0���6���1���R���³�0�8�6�0���S�U�R�F�������������´�����Q�~�P�H�U�R���S�U�R�Y�L�V�R�U�L�R�������6�*�2���3�9��

21490 (ver sección de Chile para su procedencia) tarsometatarsos izquierdos (figura 5.160).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Diagnosis: A diferencia de P. assimilis, esta especie presenta: tuberositas m. tibialis cranialis 

en la cara dorsal de los ossa metatarsalia II y III casi indistinguible y localizada dentro de la 

fossa infracotylaris dorsalis; crista medialis hypotarsi muy elongada, más de tres veces el largo 

del ancho (proximodistal versus mediolateral); presencia de una impresión distal al reborde de 

la cotyla lateralis; canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) formando un canal 

cerrado formado por fusión de las crestas; y presencia de un tubérculo aplanado triangular que 

se proyecta desde el borde proximomedial hacia la fossa infracotylaris dorsalis.  

Medidas: MUSM 358: largo total: 44,06 mm, anchos diáfisis mediolateral: 3,73 mm y 

dorsoventral: 3,16 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 7,59 mm y dorsoventral: 7,45 
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mm, anchos epífisis distal mediolateral: 7,1 mm y dorsoventral: 5,75 mm. �³�0�8�6�0��

�S�U�R�F�������������´: largo total: 45,79 mm, anchos diáfisis mediolateral: 3,31 mm y dorsoventral: 3,19 

mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 6,84 mm y dorsoventral: 5,89 mm, anchos epífisis 

distal mediolateral: 7,35 mm y dorsoventral: 5,23 mm. SGO.PV 21490: largo total: 38,45 mm 

���H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���G�R�U�V�R�Y�H�Q�W�U�D�O���������������P�P���\���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O�������������P�P�����D�Q�F�K�R�V��

epífisis proximal dorsoventral: 7,64 mm y mediolateral: 8,81 mm. 

Descripción: Eminentia intercotylaris econspicua redondeada y dirigida proximodorsalmente. 

Cotyla medialis con un reborde elevado en su lado medial. Cotyla lateralis con un reborde 

dorsal que deja una pequeña impresión distal. Ambas cotilas están dirigidas 

proximodorsalmente y sus facetas articulares son subiguales en tamaño. Cotyla medialis más 

extendida proximalmente que la cotyla lateralis. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis 

e impressio ligamentum collateralis lateralis presentes. Tuberositas m. tibialis cranialis en el 

extremo distal dentro de la fossa infracotylaris dorsalis, que es superficial. En vista dorsal hay 

un tubérculo aplanado triangular que se proyecta desde el borde proximomedial hacia la fossa 

infracotylaris dorsalis. Fossa infracotylaris plantaris ausente. Presenta una crista medialis 

hypotarsi alargada en sentido proximodistal (más de tres veces su ancho mediolateral) y en 

vista proximal se encuentra lateral a la cotyla medialis. Conexión distal de la crista medialis 

hypotarsi con la diáfisis del hueso formando una concavidad. Una crista intermedia hypotarsi 

y dos sulci hypotarsi. Crista lateralis extendida proximodistalmente y menor a la crista 

medialis hypotarsi y crista intermedia. En vista proximal, unión entre el margen medial de la 

crista medialis con el resto de la epífisis formando una superficie cóncava. Presenta dos canales 

vasculares proximales a distinto nivel proximodistalmente, uno desemboca en el lado 

proximoventral y el otro en el lado proximomedial. Sulcus extensorius longitudinalis delimtado 

por dos crestas, la lateral más extendida dorsalmente. Canalis tendinis insertii m. flexor 

digitorum longus (FDL) y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) formando 

canales cerrados: FDL conformado por fusión de la crista medialis hypotarsi y la crista 

intermedia hypotarsi, FHL por fusión de la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia 

hypotarsi. FDL medial con respecto a la línea media de la eminentia intercotylaris. Tubérculo 

aplanado triangular que se proyecta desde el borde proximomedial hacia la fossa infracotylaris 

dorsalis solo presente en MUSM 358. 

Extensiones distales relativas de las trochleae metatarsales: III la más extendida, 

siguiéndole la IV y por último la II. Metatarsal I, fossa metatarsi I ausentes. Foramen vascular 

distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales III y IV y ventralmente alineado con la 
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trochlea metatarsalis II. Sulcus extensorius, que rodea al foramen vasculare distale, 

pronunciado. Canalis interosseus distalis completo. 

Comentarios: En el análisis 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 

de Puffinus assimilis. MUSM 358 había sido asignado a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina 

(2005). Al incluir el tarsometatarso SGO.PV.21490 en el análisis filogenético con pesos 

implicados, este último se obtiene como taxón hermano de los dos previamente mencionados 

(figura 5.158). Estos resultados, además de la comparación anatómica directa, permite asignar 

al MUSM 358, MUSM proc.13.10 y SGO.PV.21490 a la misma especie de Puffinus.  

 

Figura 5.158. Detalle del 
MPT del análisis 
filogenético de MUSM-358, 
MUSM-proc-13.18 y 
SGO.PV.21490 con pesos 
implicados. 

 

Figura 5.159. Detalle 
del MPT del análisis 
filogenético 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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SGO.PV.21490. Materiales en vistas (A, G, L) dorsal, (B, H, K) ventral, (D) medial, (C) 
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 geográfica y geológica: Localidad de Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Diagnosis: Mismo tamaño y proporciones que Daption capense pero con un ángulo de 

curvatura menor entre los procesus extensorius y processus alularis, y un processus pisiformis 

más desarrollado. Se diferencia de Ardenna grisea por su menor tamaño y porque el processus 

pisiformis está más desarrollado. Además, este espécimen es único por presentar una 

proyección hamulada distal al processus extensorius.  

Medidas: largo total: 42,25 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 2,83 mm (metacarpal II) y 1,38 

mm (metacarpal III), ancho epífisis proximal craneocaudal: 9,38 mm, anchos epífisis distal 

craneocaudal: 3,795 mm (sin el metacarpal III) y 6,56 mm (con el m. III). 

Descripción: Tamaño de un petrel pequeño. Metacarpale alulare no extendido más allá de la 

symphysis metacarpalis y truncado cranealmente. Spatium intermetacarpale amplio, 

metacarpalia majus y minus igualmente extendidos. Processus intermetacarpalis ausente. 

Metacarpale II con un sulcus tendineus que se extiende longitudinalmente. Metacarpale III 

subparalelo al metacarpale II (sin arqueamiento), superficie interna cóncava formando un 

surco. Rima ventralis trochlearis desplazada más caudalmente que la rima dorsalis trochlearis. 

Ambas rimae trochleares presentan caudalmente un tubérculo y una muesca. Hay pori 

dispersos en la fossa infratrochlearis ventralis. Fovea carpalis caudalis formando una pequeña 

fosa ovalada con pori. Fovea carpalis cranialis bien desarrollada y sin foramina. Fossa 

infratrochlearis marcada, conuna fosa craneal donde se encuentra el processus pisiformis, el 

cual está bien desarrollado y proyectado ventrocreanealmente. Fossa supratrochlearis 

superficial. Processus extensorius mayor que el processus alularis, proyectado cranealmente, 

casi recto y con una proyección hamulada distal. Entre el processus extensorius y el processus 

alularis hay una concavidad muy pronunciada y pequeña. Synostosis metacarpalis distalis con 

foramina pneumatica y un surco profundo delimitado por crestas. 
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Comentarios: Asignado previamente a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina (2005). Los 

análisis filogenéticos de MUSM 414 sin pesos implicados, arrojan un MPT donde ubica al fósil 

dentro de los Procellariidae, en un clado hermano de Pterodroma lessonii + Ardenna grisea 

(figura 5.161). Con pesos implicados también genera un sólo MPT, pero lo ubica como taxón 

hermano de Daption capense (figura 5.162). Por estos resultados y por la presencia de una 

proyección hamulada distal, del processus extensorius (carácter exclusivo de este especimen), 

se lo considera un nuevo género y especie.  

 
 

Figura 5.161. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM 414 sin 
pesos implicados. 

Figura 5.162. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM 414 con 
pesos implicados. 

 

Figura 5.163. MUSM 414 en 
vistas (A) dorsal, (B) ventral, 
(C) craneal, (D) caudal, (E) 
proximal y (F) distal. Escala: 10 
mm. 

 

Ardenna 

Ardenna sp. nov. T 

Material:  MUSM 352, cráneo parcial, algo comprimido lateromedialmente. No puede 

observarse la región palatal, faltan parte de la región occipital, el quadratum, región del os 

basiesphenoidale. Paredes laterales del os ecthetmoidale no preservadas (figura 5.166). 
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Procedencia geográfica y geológica: Localidad Aguada de Lomas, Formación Pisco, 

Mioceno Tardío. 

Diagnosis enmendada: Comparte la mayoría de las características y proporciones con 

Ardenna grisea y Puffinus puffinus, pero a diferencia de ellos presenta: el foramen (sin nombre) 

en el borde de la crista nuchalis nuchalis transversa del lado caudal, angulus postocularis 

menor que el processus postorbitalis, desarrollo rostral del squamosum mayor al desarrollo 

ventral del processus paroccipitalis. El tercio rostral de las hemimandibulas son paralelas a la 

pars symphysialis de la mandíbula. Comparte con Ardenna la forma y extensión del os 

lacrimale, pila supranasalis con 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 uña premaxilar, superficie ventrorostral del processus postorbitalis 

neumatizado y con una gran fosa con recesos, ausencia de tuberculum lacrimale en el os jugale, 

pars caudalis de un tercio del total de la mandíbula, ausencia de un surco alargado en la facies 

lateral de la pars intermedia de la mandíbula, densa foramina neurovascularia sobre todo en 

la pars symphysialis y a lo largo de la intermedia. Comparte con Puffinus la separación entre 

las fossae glandulares nasales, la ausencia de otros procesos rostrales al processus postorbitalis 

además del angulus postocularis, la extensión de la apertura nasi ossea, una muesca cerca del 

borde tomial donde la placa de latericorn se junta con la uña premaxilar y el os jugale arqueado 

ventralmente 

Medidas: largo total del cráneo: 81,76 mm y mandíbula: 74,42 mm, ancho mediolateral al 

nivel de los procesos postorbitales: 27,18 mm y al de la bisagra frontonasal: 10,36 mm. 

Descripción: Por el tamaño del cráneo, podría pertenecer a un petrel mediano-pequeño, como 

Puffinus o Ardena. Largo del pico similar al del resto del cráneo (considerando el límite en el 

extremo rostral del os lacrimale). Región occipital cuadrangular. Fossae musculorum 

temporalium bien desarrolladas y próximas en la línea media del cráneo. Crista nuchalis 

transversa bien marcada y con un foramen en el lado caudal. Processi paroccipitals con un 

desarrollo ventral menor al desarrollo rostral del squamosum. Processus zygomaticum con una 

cresta. Fossae glandulares nasales interrumpidas por el angulus postocularis con una fosa 

caudal. Separación entre las fossae glandulares nasales de aproximadamente la mitad del 

ancho de cada fossa glandularis nasalis. Processi postorbitales prominentes, 

lateromedialmente anchos, rostrocaudalmente comprimidos, dorsoventralmente expandidos, 

en vista caudal y muy recurvados ventralmente, en forma de U invertida. Aun así, los processi 
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postorbitales no superan el nivel ventral de la cotyla quadratica otici y squamosi. Dorsalmente, 

processi postorbitales dirigidos perpendicularmente al eje mayor del cráneo. Distancia entre 

angulus postocularis y processus postorbitalis considerable. Depressio frontalis bien 

desarrollada sobre la bisagra frontonasal. Os lacrimale �H�Q�� �I�R�U�P�D�� �G�H�� �³�7�´���� �U�R�V�W�U�D�O�P�H�Q�W�H��

extendido. Processus orbitalis del os lacrimale con un desarrollo similar al processus 

supraorbitalis. Arcus jugalis recurvado ventralmente, sin tuberculum lacrimale y fusionado al 

cráneo. Sección transversal de la maxila de forma trapezoidal en su porción caudal (el margen 

ventral es más ancho que el dorsal). Apertura nasi ossea ocupando más de un tercio del pico. 

Dorsalmente, desde la región rostral a la apertura nasi ossea hasta la uña premaxilar, hay una 

muesca pronunciada, de pendiente abrupta, donde se desarrolla una robusta pila supranasalis. 

Sulcus nasi presente. Rostrum maxillare detrás del apex rostri sigue sin un ensanchamiento 

pronunciado. Rostrum maxillare con foramina neurovascularia densa en el área del apex rostri 

y hasta el límite de la pila supranasalis. Pico terminado en gancho pronunciado, cresta tomial 

con una muesca.  

Pars symphysialis corta (alrededor de un octavo del total de la mandíbula) en forma de 

hoja delgada, más ancha a la altura de la pars intermedia. Fossa aditus bien desarrollada y 

extendida. Foramina neurovascularia densa sobre la pars symphysialis y sobre un surco 

superficial dorsal cercano a la crista tomialis de la pars intermedia. Pars caudalis ocupando 

aproximadamente un tercio de todo el largo de la mandíbula. Mandíbula sin processus 

retroarticularis. 

Comentarios: El análisis filogenético sin pesos implicados de MUSM 352 (cráneo) arroja 3 

árboles que sitúan al fósil dentro de los Procellariidae. En uno de los MPT se genera un clado 

�T�X�H���U�H�~�Q�H���D���O�R�V���L�Q�W�H�J�U�D�Q�W�H�V���G�H���O�D���D�Q�W�L�J�X�D���W�U�L�E�X���G�H���µ�3�X�I�I�L�Q�L�Q�L�¶����figura 5.164), pero el consenso 

estricto genera una gran politomía dentro de Procellariidae (figura 5.165). Al aplicar pesos 

implicados, se generaron los mismos resultados. En la mayoría de los MPT, este taxón quedó 

asociado a Ardenna grisea y A. gravis. 

 

Figura 5.164. Detalle un MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM 352 sin 
pesos implicados. 
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Figura 5.165. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM 352 
con pesos implicados. 

�'�H�V�F�U�L�S�W�D���S�R�U���6�W�X�F�F�K�L���	���8�U�E�L�Q�D�����������������F�R�P�R���X�Q���3�X�I�I�L�Q�L�Q�L���L�Q�G�H�W�H�U�P�L�Q�D�G�R���³�0�8�6�0����������

cumple con las características que los diferencian de los demás géneros de la familia 

[Procellariidae] y de Lugensa [actualmente Aphrodroma, parte de Procellariidae]. Presenta la 

región frontal convexa y los procesos postorbitales y ala escamoso parietales pequeñas. No 

presenta lámina lateral anterior, como Ardenna y Puffinus. Entre estos dos últimos géneros, 

Puffinus presenta una morfología mucho más grácil, especialmente en el rostro y la mandíbula. 

Sin embargo, MUSM 352 presenta dimensiones cercanas a las especies mayores de Puffinus y 

menores de Ardenna, lo que imposibilita su designación genérica. Sus dimensiones son 

similares a los representantes actuales medianos, como P. huttoni, A. bulleri, A. pacifica y A. 

tenuirostris�´����En base a los resultados filogenéticos obtenidos, estudios comparativos previos 

y los aquí realizados, se lo considerará como una nueva especie de Ardenna.  

 

Figura 5.166. MUSM 352 
en vistas (A) lateral 
derecho, (B) dorsal, (C) 
ventral y (D) occipital. 
Escala: 10 mm. 
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Ardenna sp. nov. U 

Materiales: MUSM 256, Tarsometatarso �G�H�U�H�F�K�R���� �0�8�6�0�� �6���1�� �³�$�*�/�� �������´�� ���S�U�R�Y�L�V�R�U�L�R����

Tarsometatarso derecho completo excepto por parte del hipotarso (figura 5.171). 

Procedencia geográfica y geológica: MUSM 256: Zona del Sirénido, Aguada de Lomas, 

�)�R�U�P�D�F�L�y�Q�� �3�L�V�F�R���� �0�L�R�F�H�Q�R�� �7�D�U�G�t�R���� �0�8�6�0�� �6���1���³�$�*�/�� �������´���� �$�J�X�D�G�D�� �G�H�� �/�R�P�D�V���� �)�R�U�P�D�F�L�y�Q��

Pisco, Mioceno Tardío. 

Diagnosis: Afín a Ardenna pacifica, pero distinguible por: su mayor ancho, mayor extensión 

distal de crista medialis hypotarsi, ausencia de reborde delimitando la cotyla lateralis en A. 

pacifica, presencia del surco que se extiende distalmente desde el foramen vascular lateral 

cercano a la crista lateralis hypotarsi, conexión distal de la crista medialis hipotarsi a través 

de una pendiente suave, marcada fossa infracotylaris dorsalis, y ausencia de una incisura 

cóncava en el lateral del borde distal de la trochlea metatarsi IV. 

Medidas: MUSM 256: largo total: 42,54 mm, anchos diáfisis mediolateral: 3,11 mm y 

dorsoventral: 3,02 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 6,98 mm y dorsoventral: 6,5 

�P�P�����D�Q�F�K�R�V���H�S�t�I�L�V�L�V���G�L�V�W�D�O���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P���\���G�R�U�V�R�Y�H�Q�W�U�D�O���������������P�P�����0�8�6�0���6���1���³�$�*�/��

������� :́ largo total: 40,73 mm, anchos diáfisis mediolateral: 2,71 mm y dorsoventral: 2,74 mm, 

anchos epífisis proximal mediolateral: 5,49 mm y dorsoventral: 4,87 mm, anchos epífisis distal 

mediolateral: 5,68 mm y dorsoventral: 4,06 mm. 

Descripción: El tamaño es similar a un petrel chico. Eminentia intercotylaris conspicua, 

redondeada y dirigida proximodorsalmente. Cotylae medialis y lateralis inclinadas 

proximodorsalmente y de tamaño similar, la primera más elevada proximalmente que la 

segunda, y con un reborde medial poco marcado. Tuberositas ligamentum collateralis lateralis 

e impressio ligamentum collateralis lateralis ausentes o imperceptibles. Fossa infracotylaris 

plantaris ausente. Crista medialis hypotarsi alargada distalmente más de tres veces su ancho 

mediolateral y lateral a la cotyla medialis. Conexión distal de la crista medialis hypotarsi con 

la diáfisis constituyendo una pendiente suave. Con una crista intermedia hypotarsi y dos sulci 

hypotarsi. Crista lateralis menos extendida que la crista medialis hypotarsi y la crista 

intermedia. En vista proximal, unión entre el margen medial de la crista medialis con el resto 

de la epífisis formandouna superficie cóncava. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. Dos 

canales vasculares proximales a distinto nivel proximodistalmente, uno abriendo en el lado 

proximoventral y el otro en el lado proximomedial. Foramen vasculare laterale con un surco 
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longitudinal asociado. Sulcus extensorius longitudinalis marcado mediante dos crestas a, la 

lateral más extendida dorsalmente. Canalis tendinis insertii m. flexor digitorum longus (FDL) 

y canalis tendinis insertii m. flexor hallucis longus (FHL) formandos canales: FDL conformado 

por la fusión de la crista medialis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi, FHL conformado 

por la fusión de la crista lateralis hypotarsi y la crista intermedia hypotarsi. FDL medial a la 

línea media de la eminentia intercotylaris. 

Extensiones distales relativas de las trochleae metatarsales: III la más extendida, 

siguiéndole la IV y por último la II. Metatarsal I, fossa metatarsi I ausentes. Foramen vascular 

distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales III y IV y ventralmente proximalmente por 

encima del nivel de trochlea metatarsalis II. Sulcus extensorius que rodea al foramen vasculare 

distale pronunciado. Epífisis distal asimétrica debido a que la extensión medial de la trochlea 

metatarsi II es mayor que la extensión de la trochlea metatarsi IV. Lado medial de la trochlea 

metatarsi II, cóncava. Canalis interosseus distalis completo. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM-AGL810 (tarsometatarso) sin pesos 

implicados generan varios MPT donde el fósil se ubica en el mismo nodo que Ardenna pacifica 

dentro de los Procellariidae, pero también aparece en otras posiciones (e.g., como hermano de 

Pachyptila belcheri, Procellaria aequinoctialis, hermano del clado de Oceanitoidea, dentro de 

Oceanitidae, etc). El consenso estricto es altamente politómico (figura 5.167). Al usar pesos 

implicados se genera un solo MPT, en el cual el fósil se agrupa con Pachyptila belcheri (figura 

5.168).  

 

 

Figura 5.167. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-
AGL810 sin pesos implicados. 

Figura 5.168. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM-AGL810 
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 número de MPT, en la mayoría 
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de los cuales quedan agrupados en un mismo nodo, relación que no se mantiene en el árbol de 

consenso estricto. Al incluir solo a MUSM 256 en un análisis sin pesos implicados, el fósil se 

relaciona con Hydrobatidae o con Ardenna pacifica, por ello el consenso estricto es tan 

politómico (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 estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM 256 
sin pesos implicados. 

Figura 5.170. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM 256 con 
pesos implicados. 

�$���S�H�V�D�U���G�H���T�X�H���0�8�6�0�� �������� �H�V���D�J�U�X�S�D�G�R���F�R�Q���O�R�V���+�\�G�U�R�E�D�W�L�G�D�H���\�� �0�8�6�0���6���1���³�$�*�/��

�������´�� �M�X�Q�W�R�� �F�R�Q��Pachyptila belcheri en los análisis filogenéticos practicados (figuras 5.169-

170), los caracteres observados sugieren fuertemente su asignación Procellariidae: presencia 

de una fosa o impresión delimitada por el reborde en forma de anillo de la cotyla lateralis; y 

sulcus extensorius del tarsometatarso bien marcado y delimitado por crestas asimétricas, la 

lateral la más extendida dorsalmente. Se propone la asignación de ambos restos a la misma 

especie (ver diagnosis). En Stucchi & Urbina (2005) MUSM 256 fue publicado como un 

integrante de la tribu Puffinini basándose más que nada en las medidas.  
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Figura 5.171. (A-F) MUSM 256 y (G-�/�����0�8�6�0���6���1���³�$�*�/���������´���H�Q���Y�L�V�W�D�V�����$�����*�����G�R�U�V�D�O����
(B, H) ventral, (C, J) medial, (D, I) lateral, (E, K) proximal y (F, L) distal. Escala: 10 mm. 

Ardenna sp. 

Material: MUSM 416, Húmero izquierdo, preservado en dos partes y con un fragmento de la 

diáfisis faltante (figura 5.174).  

Procedencia geográfica y geológica: Área de Sacaco, Nivel Montemar, Formación Pisco, 

Mioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R�V���G�H���O�R�V���V�H�J�P�H�Q�W�R�V���S�U�R�[�L�P�D�O�����������������P�P���\���G�L�V�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§��������������

mm), anchos diáfisis 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, anchos epífisis 

proximal dorsoventral: 15,02 mm y craneocaudal: 16,82 mm, anchos epífisis distal 

dorsoventral: 13,06 mm y craneocaudal: 6,54 mm. 

Descripción: Tamaño semejante a un petrel mediano. Sección de la diáfisis subelíptica con 

compresión craneocaudal. Tuberculum dorsale muy desarrollado y separado del caput humeri 

por una concavidad. Tuberculum ventrale bien desarrollado, aunque no completamente 

preservado, se extiende ventralmente sobrepasando el nivel caudal de la cabeza del húmero. 

Incisura capitis bien desarrollada, sin interrupciones transversales. Sulcus lig. transversus 

interrumpido a la mitad, quedando una fosa ventral y un surco bien pronunciado dorsal. Fossa 

pneumotricipitalis bien desarrollada, indivisa, ocupando alrededor de la mitad de la cabeza del 

húmero y sin foramina. Cresta de la fossa pneumotricipitalis sin foramina. Crista 

deltopectoralis prominente y expandida dorsalmente en forma subtriangular.  

Processus supracondylaris dorsalis bien desarrollado, irregular en todas sus carillas y 

terminando en un borde cuadrado. Fossa musculi brachialis profunda y orientada en sentido 

proximodorsal a distoventral. Epicondylus ventralis bien desarrollado. Superficie distal con 

una fosa que confluye con el sulcus humerotricipitalis, bien desarrollada, pero sin extenderse 

sobre los cóndilos. Impressio m. coracobrachialis cranialis bien desarrollada y con un 

tubérculo en el margen. Crista bicipitalis expandida medialmente desde el tuberculum ventrale 

hasta la diáfisis. En vista craneal, margen de la crista deltopectoralis subparalelo al eje del 

húmero. Sección de la diáfisis subelíptica con una compresión craneocaudal. Sulcus musculi 

scapulotricipitis confluyendo con el sulcus musculi humerotricipitis y delimitado por crestas 

asimétricas, la ventral más desarrollada. Tuberculum m. pectoralis superficialis más 
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prominente hacia el margen. Processus flexorius extendido distalmente hasta el condylus 

ventralis. Condylus dorsalis alargado en sentido proximodistal, con su extremo proximal 

hamulado y apuntando ventralmente. Condulys ventralis alargado en sentido ventrolateral. 

Fossa olecrani en poco profunda y con forámenes neumáticos reducidos a pori. Tuberculum 

supracondylare ventrale aguzado. Epicondylus dorsalis indistingue del procesus 

supracondylaris dorsalis. Hay dos fosas caudales de igual desarrollo donde estaría el 

epicondylus dorsalis. Distal y caudal al epicondylus ventralis hay dos forámenes pequeños y 

profundos.  

Comentarios: Descrito por Stucchi & Urbina (2005) como miembro de la tribu Puffinini 

(sensu Penhallurick & Wink 2004). Los análisis filogenéticos de MUSM-416 (húmero) sin 

pesos implicados generaron varios MPC, en los cuales, el fósil se ubica siempre con Ardenna 

pacifica. Este nodo va cambiando de posición dentro de los Procellariidae (por eso en el 

consenso estricto se ve politómico, pero manteniendo ese nodo, figura 5.172). Al usar pesos 

implicados, se genera un MPT, en el cual también comparte nodo con A. pacifica (figura 5.173). 

 

Figura 5.172. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-416 
sin pesos implicados.  

 

Figura 5.173. Detalle del MPT de los 
análisis 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 sólo epífisis distal, tróclea lateral 

deteriorada (figura 5.177).  

Procedencia geográfica y geológica: Pozo Chaviña, Terrazas, Arequipa, Plioceno? 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P���\��

dorsoventral: 3,48 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 6,95 mm y dorsoventral: 5,02 mm. 

Descripción: De tamaño mediano. Extensiones distales relativas de las trochleae metatarsales: 

III  es la más extendida, siguiéndole la IV y por último la II. Metatarsal I y fossa metatarsi I 

ausentes. Foramen vascular distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales III y IV, y 

ventralmente no distal a la trochlea metatarsalis II. Sulcus extensorius profundo. Epífisis distal 

asimétrica por la mayor extensión medial de la trochlea metatarsalis II. Surco de la trochlea 

metatarsi II profundo y continuo, con una incisura medial. Trochlea metatarsalis IV con una 

incisura lateral en el reborde distal. Canalis interosseus distalis completo. 

Comentarios: �(�O�� �P�D�W�H�U�L�D�O�� �6�*�2���3�9���6���1�� �³���´�� ���&�K�L�O�H���� �H�V�� �L�G�p�Q�W�L�F�R���� �S�H�U�R�� �G�D�G�R�� �T�X�H�� �X�Q�D�� �G�H�� �V�X�V��

trócleas no se ha preservado, no puede ser asignado sin dudas a esta misma especie. Los análisis 

filogenéticos de MUSM-2010 (tarsometatarso) sin pesos implicados generan varios MPT 

donde el fósil comparte nodo con Ardenna pacifica dentro de Procellariidae, pero también 

aparece en otras posiciones (e.g., como hermano de Pachyptila belcheri, de Oceanitoidea, 

dentro de Oceanitidae, etc), por lo que el consenso estricto es altamente politómico (figura 

5.175). Al usar pesos implicados se genera un solo MPT donde comparte nodo con Ardenna 
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pacifica (figura 5.176), especie con la cual comparte varios de los caracteres descriptos (ver 

también análisis filogenéticos en los materiales MUSM-AGL810 y MUSM 256).  

 

Figura 5.175. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-2010 
sin pesos implicados. 

 

Figura 5.176. Detalle del MPT de los 
análisis 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 epífisis proximal (figura 5.179).  

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P���\��

craneocaudal: 2,93 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 6,93 mm y craneocaudal: 6,29 mm. 

Descripción: Petrel mediano-chico. Sulcus intercnemialis bien desarrollado y extendido 

distalmente. No presenta rotación de la epífisis distal con respecto a la proximal. Diáfisis 

alineada con el condylus lateralis. Tuberculum retinaculi m. fibularis ausente. Sulcus 
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extensorius desplazado medialmente en su porción distal. Tuberculum ligamenti 

tibiometatarsale intercondylare presente. Condylus lateralis más extendido distalmente que el 

condylus medialis. Condylus medialis con rebordes en forma de anillo y elongado 

craneocaudalmente; condylus lateralis también con un reborde lateral circular. Depressio 

epicondylus lateralis poco definida. Sulcus m. fibularis brevis indistinguible. Trochlea 

cartilaginis tibialis con rebordes asimétricos.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM-357 con y sin pesos implicados dan un 

solo MPT, que ubican al fósil como taxón hermano de Ardenna pacifica (figura 5.178). Se 

asigna a dicha especie por la morfoloogía general, sus proporciones, la forma de la apertura 

distal del sulcus extensorius y el desarrollo de las cotilas.  

 

Figura 5.178. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM-357 con 
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-I. Dos carpometacarpos, derecho e izquierdo. El derecho conserva las 

diáfisis de los metacarpales II y III, la epífisis distal, y la parte caudal de la epífisis proximal. 

El izquierdo conserva la diáfisis del metacarpal II, la epífisis distal con unión del metacarpal 
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III, la epífisis proximal está incompleta, pero presenta la unión proximal con el metacarpal III 

(figura 5.181). 

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����G�H�U�H�F�K�R�����\���������������P�P�����L�]�T�X�L�H�U�G�R�������H�V�W�L�P�D�G�R���§�������������D�Q�F�K�R�V��

diáfisis dorsoventral del derecho: 3,12 mm (metacarpal II) y 1,34 mm (m.III), del izquierdo: 

3,14 mm (m.II) y 3,2 mm (m.III), craneocaudal derecho: 2,81 mm (m.II) y 0,85 mm (m.III), 

del izquierdo: 3,2 mm (m.II) y 1,02 mm (m.III); anchos epífisis proximales dorsoventral: 3,96 

mm (derecho) y 4,2 mm (izquierdo), y craneocaudal: 5,46 mm (derecho) y 6,78 mm 

(izquierdo); anchos epífisis distales dorsoventral: 3,13 mm (derecho) y 3,51 mm (izquierdo), y 

craneocaudal: 4,97 mm (derecho) y 5,25 mm (izquierdo). 

Descripción: Tamaño similar al de un petrel pequeño. Metacarpale alulare no extendido 

distalmente más allá de la symphysis metacarpalis y truncado cranealmente. Spatium 

intermetacarpale amplio. Os metacarpale minus recto, subparalelo y del mismo largo que el 

metacarpale majus, medialmente cóncavo formando proximalmente un surco. Sulcus 

tendineus extendido a lo largo del metacarpal II. Processus pisiformis bien desarrollado y 

proyectado ventrocranealmente. Processus extensorius proyectado cranealmente y mayor al 

processus alularis, con una concavidad entre ambos. 

Comentarios: Asociado a A. pacifica en el análisis filogenético sin pesos implicados (figura 

5.180) y sólo diferenciable por su tamaño y proporciones, MUSM-360-I es más pequeño y 

ancho en sentido craneocaudal.  

 

Figura 5.180. Detalle del MPT del análisis 
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. 

 

Ardenna sp. 

Material:  MUSM 415, carpometacarpo derecho sin el metacarpal III (figura 5.184). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: largo total: 45,28 mm, ancho craneocaudal: 2,46 mm, ancho epífisis proximal 

craneocaudal: 8,82 mm, anchos epífisis distal craneocaudal: 3,9 (sin el metacarpal III) y 5,13 

(con el m. III). 

Descripción: El tamaño corresponde a un petrel pequeño. Metacarpale alulare no extendido 

distalmente más allá de la symphysis metacarpalis y truncado cranealmente. Spatium 

intermetacarpale amplio, metacarpalia majus y minus igualmente extendidos. Processus 

intermetacarpalis ausente. Metacarpale II con un sulcus tendineus que se extiende 

longitudinalmente. Rima ventralis trochlearis (con un tubérculo y una muesca caudal), 

desplazada más caudalmente que la rima dorsalis trochlearis (sólo con una muesca). Hay pori 

dispersos en la fossa infratrochlearis ventralis. Fovea carpalis caudalis superficial con 

pequeños pori. Fovea carpalis cranialis pobremente desarrollada y con pori. Fossa 

infratrochlearis marcada y con una cresta craneal donde se encuentra el processus pisiformis, 

que se proyecta ventrocreanealmente. Fossa supratrochlearis superficial. Processus 

extensorius mayor que el processus alularis y proyectado cranealmente. Entre el processus 

extensorius y el processus alularis se forma una concavidad amplia. Synostosis metacarpalis 

distalis con pori y un surco profundo distal.  
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Comentarios: Los carpometacarpos MUSM-258 y MUSM-415 son externamente disímiles, 

el primero mucho mayor y similar a Diomedeidae, el segundo del tamaño de un Procellariidae 

mediano-chico. Sin embargo, al incluirlos juntos en un análisis sin pesos implicados y al 

realizar consenso estricto (ver análisis hechos en el MUSM-258, y figuras 5.147-148) aparecen 

siempre agrupados con Ardenna pacifica. En los análisis individuales, MUSM-415 resulta 

siempre incluido dentro de Procellariidae. Sin pesos implicados, el consenso estricto mustrea 

una mayor cantidad de politomías (figura 5.182) que con pesos implicados (figura 5.183), y en 

este último caso resulta en un sólo árbol donde comparte nodo con A. pacifica.  

 
 

Figura 5.182. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-415 
sin pesos implicados. 

Figura 5.183. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-415 con pesos 
implicados. 

Morfológicamente, es similar a A. pacifica, pero posee una menor curvatura entre los 

processus extensorius y processus alularis, la fossa supratrochlearis está menos marcada, 

posee solo muesca en la rima ventralis, y pori en la fovea carpalis caudalis y en la synostosis 

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 ?Ardenna sp. 

Material:  MUSM 1644, Carpometacarpo izquierdo. Conserva la epífisis proximal y gran parte 

de la diáfisis del metacarpal II (figura 5.187). 

Procedencia geográfica y geológica: �³�3�D�V�D�Q�G�R�� �O�D�� �$�Q�W�H�Q�D�´�� ���Q�X�H�Y�D�� �O�R�F�D�O�L�G�D�G������ �)�R�U�P�D�F�L�y�Q��

Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O���������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V craneocaudal: 2,63 mm 

y dorsoventral: 3,2 mm, anchos epífisis proximal craneocaudal: 8,98 mm y dorsoventral: 4,05 

mm. 

Descripción: Tamaño comparable al de un petrel chico. Metacarpale alulare no extendido 

distalmente más allá de la symphysis metacarpalis y truncado cranealmente. Processus 

intermetacarpalis ausente. Rima ventralis trochlearis más desplazada caudalmente que la rima 

dorsalis trochlearis. Ambas rimae trochleares presentan caudalmente un tubérculo y una 

muesca. Hay pori dispersos en la fossa infratrochlearis ventralis. Fovea carpalis caudalis 

superficial y con pequeños pori. Fovea carpalis cranialis pobremente desarrollada. Fossa 

infratrochlearis marcada con una cresta craneal donde se encuentra el processus pisiformis que 

se proyecta ventrocreanealmente. Fossa supratrochlearis proximocraneal moderadamente 

profunda. Processus extensorius mayor que el processus alularis y proyectado cranealmente. 

Entre el processus extensorius y el processus alularis hay una concavidad marcada y amplia. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM 1644 (carpometacarpo) sin pesos 

implicados generan varios MPT cuya posición va variando dentro de Procellariidae, su 

consenso estricto genera una politomía (figura 5.185). Al usar pesos implicados se genera un 

sólo árbol donde el fósil queda dentro de Procellariidae (figura 5.186).  
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Figura 5.185. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM 1644 
sin pesos implicados. 
 

 

Figura 5.186. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM 1644 con 
pesos implicados. 

Si bien los análisis filogenéticos lo sitúan dentro de Procellariidae, con quienes 

comparte la presencia de una fossa supratrochlearis en posición proximocraneal, el estado de 

preservación no permite una asignación más certera. Se identifican, sin embargo, ciertas 

afinidades con Puffinus o Ardenna. 

 

Figura 5.187. MUSM 1644 en vistas (A) 
dorsal, (B) ventral, (C) caudal, (D) craneal y 
(E) proximal. Escala: 10 mm. 

 

Procellariidae indeterminados 

Material:  MUSM 360-B. escápula derecha sin la porción distal (figura 5.189).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 
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Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral: 2,91 mm y 

mediolateral: 1,52 mm. 

Descripción: De tamaño similar a un petrel mediano. Acromion redondeado y dorsocraneal 

corto. En la facies lateral, extremo craneal, entre el proceso del acromion y el de la articulación 

con el húmero (área de origen del m. deltoideus major), superficie cóncava marcada. Facies 

articularis humeralis apenas cóncava. Margen lateral con dos tuberosidades: una en el medio 

del cuerpo y otra más craneal. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados lo ubican como un Procellariidae 

basal, hermano de M. giganteus (figura 5.188), de quien solo se diferencia por su menor 

tamaño.  

 

Figura 5.188. Detalle del MPT del 
análisis 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 está 

quebrada a lo largo de su eje y le falta la epífisis proximal al igual que la izquierda. Los radios 

están completos (figura 5.191).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: Ulnas: �O�D�U�J�R�V���W�R�W�D�O�H�V�����������������P�P�����G�H�U�H�F�K�D�����\���������������P�P�����L�]�T�X�L�H�U�G�D�������H�V�W�L�P�D�G�R���§��������

mm), anchos diáfisis craneocaudales: 3,58 mm (derecha) y 3,06 mm (izquierda), anchos 

epífisis proximales craneocaudales: 5,5 mm (derecha) y 4,20 mm (izquierda), y dorsoventrales: 

4,31 mm (derecha) y 4,15 mm (izquierda), anchos epífisis 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 diáfisis 

craneocaudales: 2,32 mm (derecha) y 2,4 mm (izquierda), y dorsoventrales: 1,75 mm (derecha) 

y 1,83 mm (izquierda), anchos epífisis proximales craneocaudales: 2,92 mm (derecha) y 3,4 

mm (izquierda), y dorsoventrales: 2,6 mm (derecha) y 2,82 mm (izquierda), anchos epífisis 

distales craneocaudales: 2,46 mm (derecha) y 2,22 mm (izquierda), y dorsoventrales: 4,13 mm 

(derecha) y 4,29 mm (izquierda). 

Descripción: De tamaño semejante a petrel mediano. Ulna: diáfisis curva y de sección circular. 

Papillae remigales caudales dorsales imperceptibles. Impressio brachialis cranealmente 

cóncava, con una crista brachialis elevada y sin foramina pneumatica. Incisura radialis 

presente, pero superficial y sin forámenes. Sulcus intercondylaris y condylus ventralis bien 

definidos. Labrum condyli dorsalis constituyendo un borde semilunar que se extiende más allá 

del condylus dorsalis ulnae. Incisura tendineus formando un surco pronunciado con un 

tubérculo muy desarrollado. Tuberculum carpale con su borde proximal inclinado, borde 

ventrodistal recto, dispuesto en ángulo recto (o menor) respecto del eje mayor y sin foramina. 

No hay una depressio radialis marcada. Radio: recto y de sección circular. Extremo distal muy 

aplanado. Tuberculum aponeurosis ventralis en forma de montículo robusto, localizado 

distalmente y tuberculum bicipitale radii con un mayor desarrollo que el anterior.  

Comentarios: de acuerdo con sus proprociones, es muy probable que pertenezcan al mismo 

individuo que 360-F. Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados lo incluyen dentro 

de Procellariiformes (figura 5.190). Tiene algunas características únicas como: incisura 

radialis superficial; tuberculum carpale con el borde proximal inclinado, borde ventrodistal 

del tuberculum carpale relativamente recto o menor con el eje de la ulna. 

 

Figura 5.190. Detalle del MPT del análisis 
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, Húmero izquierdo, conserva parte de epífisis proximal, la diáfisis, 

parte proximal de la epífisis distal (figura 5.194). 

Procedencia geográfica y geológica: Pasando la Antena (nueva localidad), Formación Pisco, 

Mioceno Tardío-Plioceno Temprano. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V��dorsoventral: 4,29 mm y 

craneocaudal: 3,81 mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 10,95 mm y craneocaudal: 6,27 

mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 7,05 mm y craneocaudal: 3,67 mm. 

Descripción: Tamaño mediano, cercano a Procellaria. Sección de la diáfisis subelíptica con 

compresión craneocaudal. Incisura capitis bien desarrollada sin interrupciones transversales. 

Sulcus lig. transversus indistinguible. Fossa pneumotricipitalis bien desarrollada, indivisa y 

ocupando cerca de la mitad de la cabeza del húmero y sin foramina. Crus dorsale fossae sin 

foramina. Fossa musculi brachialis circular, profunda y orientada en sentido proximodorsal a 

distoventral. Impressio m. coracobrachialis cranialis bien desarrollada, Crista bicipitalis bien 

desarrollada y expandida medialmente, con un surco paralelo al borde. Del tuberculum 

ventrale, la crista bicipitalis se dirige casi en línea recta hasta contactar con la diáfisis. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM 1646 (húmero) sin pesos implicados 

arrojan varios MPT. Excepto en uno de los MPT, el fósil se ubica siempre dentro de 

Procellariiformes, agrupándose con Diomedeidae o con Procellariidae (por ello elu consenso 

estricto es altamente politómico ver figura 5.192). Al usar pesos implicados se generan más 

MPT, pero el fósil se mantiene siempre dentro de Procellariidae (ver consenso estricto figura 
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5.193), mostrando una topología más resuelta. Si bien la crista deltopectoralis no está 

preservada en toda su extensión, se observa la típica inflexión craneal que se desarrolla en los 

Procellariidae.  

 
 

Figura 5.192. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-1646 
sin pesos implicados. 

Figura 5.193. Detalle del consenso estricto 
de los análisis filogenéticos de MUSM-1646 
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, clavícula 

preservando la synostosis interclavicularis, coracoides izquierdo completo y unido al esternón, 

coracoides derecho sin la facies esternalis articularis, escápula izquierda casi completa, 

escápula derecha preservando solo la diáfisis, esternón fracturado del que se conservan la 
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quilla, las incisurae intercostalis derecha e izquierda, sección craneal de la articulación con el 

coracoides y el rostrum sterni; ala izquierda con húmero izquierdo entero, ulna y radio 

fragmentados faltante sin la epífisis proximal, falange proximal digiti II izquierdo; ala derecha 

con húmero fracturado en tres partes y articulado con ulna y radio quebrados en dos partes, 

carpometacarpo con su epífisis proximal y parte de las diáfisis (figura 5.196). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad desconocida, Formación Pisco?, Mioceno 

Medio-Plioceno? 

Diagnosis: Caracteres compartidos con integrantes de Oceanitoidea, pero de mayor talla. En 

el esternón, se proyectan los processi craniolaterales a ca 45° (con respecto al eje axial) desde 

la spina interna rostri; spina externa rostri expandida y robusta en forma triangular invertida; 

apex carinae craneal a la rostrum sterni, forma triangular invertida en vista ventral. En la 

clavícula, hay un surco en el lado medial del borde ventral del processus omalis claviculae; 

faceta articular con el sternum en vista articular simple y angosta. En el coracoides, processus 

lateralis tan extenso como el resto del cuerpo hasta el processus procoracoideus; labrum 

internum circular. En el húmero, fossa pneumotricipitalis única y bien desarrollada; tuberculum 

supracondylare ventrale en vista ventral cóncavo, dándole al tubérculo un aspecto triangular y 

puntiagudo en vista medial (ventral). En la ulna, impressio ligamenti collateralis ventralis 

alargada en dirección proximodistal. En el carpometacarpo, processus pisiformis proyectado 

ventrocranealmente; sulcus interosseus extendido proximalmente a lo largo de la symphysis 

metacarpalis distalis. 

Medidas: Coracoides izquierdo: largo total: 27,12 mm, anchos diáfisis mediolateral: 3,9 mm 

y dorsoventral: 2,7 mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 7,35 mm y dorsoventral: 8,28 

mm, anchos epífisis distal mediolateral: 15,8 mm y dorsoventral: 5,24 mm. Coracoides 

derecho: largo total: 25,71 mm, anchos diáfisis mediolateral: 4,48 mm y dorsoventral: 2,79 

mm, anchos epífisis proximal mediolateral: 7,19 mm y dorsoventral: 10.3 mm, anchos epífisis 

distal mediolateral: 9,77 mm y dorsoventral: 4,35 mm. Escápula izquierda: largo: 14,17 mm 

���H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R���G�L�i�I�L�V�L�V���G�R�U�V�R�Y�H�Q�W�U�D�O�������������P�P���\���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P����Escápula 

derecha: �O�D�U�J�R���� ������������ �P�P�� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�� �G�L�i�I�L�V�L�V�� �G�R�U�V�R�Y�H�Q�W�U�D�O���� ���������� �P�P�� �\��

mediolateral: 1,52 mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 7,77 mm y mediolateral: 2,73 

mm. Clavícula: largo total: 7,63 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 3,23 mm y mediolateral: 

1,72 mm, altura sinostosis clavicular: 4,73 mm. Esternón: largo de la quilla: 50,26 mm, ancho 

mediolateral de la parte craneal de articulación con el coracoides: 39,23 mm, alto desde el 
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rostro hasta la quilla: 26,6 mm, largo incisura intercostalis: 14,66 mm (izquierda) y 15,08 mm 

(derecha). Húmero izquierdo: largo total: 82,88 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 4,8 mm y 

craneocaudal: 4,24 mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 18,32 mm y craneocaudal: 6,9 

mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 11,98 mm y craneocaudal: 7,82 mm. Ulna izquierda: 

largo de los fragmentos: 19,04 mm y 23,81 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 3,59 mm y 

craneocaudal: 3,6 mm. Radio izquierdo: largo de los fragmentos: 17,4 mm y 20,85 mm, 

anchos diáfisis dorsoventral: 2,64 mm y craneocaudal: 1,9 mm, anchos epífisis distal 

dorsoventral: 5,3 mm y craneocaudal: 2,95 mm. Falange proximal digital II izquierda:  largo 

total: 21,14 mm, ancho diáfisis craneocaudal: 4,7 mm, anchos epífisis proximal craneocaudal: 

6,2 mm y dorsoventral: 4,41 mm, anchos epífisis distal craneocaudal: 5,77 mm y dorsoventral: 

3,71 mm. Húmero derecho: largo del fragmento proximal: 21,47 mm y del resto: 60,65 mm 

���H�V�W�L�P�D�G�R���§�� ������������ �P�P������ �D�Q�F�K�R�V�� �G�L�i�I�L�V�L�V dorsoventral: 5,11 mm (segmento proximal) y 4,69 

(resto) y craneocaudal: 4,57 mm (segmento proximal) y 4,37 mm (resto), anchos epífisis 

proximal dorsoventral: 14,99 mm y craneocaudal: 8,16 mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 

12,66 mm y craneocaudal: 6,8 mm. Ulna derecha: largos de los fragmentos proximal: 56,47 

�P�P���\�� �G�L�V�W�D�O���� ������������ �P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���W�R�W�D�O���§�������� �P�P������ �D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���F�Uaneocaudal: 3,73 mm y 

dorsoventral: 3,56 mm, anchos epífisis proximal craneocaudal: 7,52 mm y dorsoventral: 7,02 

mm, anchos epífisis distal craneocaudal: 5,86 mm y dorsoventral: 7,26 mm. Carpometacarpo 

derecho: largo total: 43,15 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 2,6 mm y craneocaudal: 3,36 

mm, anchos epífisis proximal dorsoventral: 5,16 mm y craneocaudal: 10,32 mm, anchos 

epífisis distal dorsoventral: 4,3 mm y craneocaudal: 5,58 mm.  

Descripción: Tamaño mediano-grande. Clavícula: en el lado medial del borde ventral del 

processus omalis claviculae hay un surco elongado. En vista craneal, symphysis furculae se 

extiende notoriamente en sentido ventral, de forma unilobada, no presenta depresión en su 

facies cranealis y la faceta articular con el esternón forma una cresta simple y baja. No presenta 

una apophysis furculae. Coracoideus: extremo craneal de processus acrocoracoideus con una 

curvatura medioventral moderada con respecto al eje mayor del coracoides. Cotyla scapularis 

cóncava, facies articularis humeralis dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente 

alargada. Processus procoracoideus moderadamente desarrollado y extendido lateralmente. 

Distancia entre el processus lateralis y el angulus medialis similar a la longitud de la diáfisis. 

Foramen nervi supracoracoidei presente. Processus lateralis de la extremitas sternalis tan 

largo como el resto del cuerpo hasta el processus procoracoideus. Labrum internum de las 

extremitas coracoideum ovalado y más corto mediolateralmente que el labrum externum. 
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Faceta articular del esternón recta. Angulus medialis de la extremitas sternalis coracoidei bien 

desarrollado, sobrebrepasando el borde medial del coracoides y apuntantando medialmente. 

Escápula: acromion redondeado y corto en sentido dorsocraneal, facies lateral recta. Faceta 

articular para el húmero convexa. Margen lateral liso. Esternón: pila carinae con un surco 

dorsoventral. Carinae extendida a lo largo de todo el esternón. Pila costalis cóncava, con seis 

facetas costales. Processi craniolaterales a ca. 45° (con respecto al eje axial). Sulcus articularis 

coracoideus bilobado, la carilla lateral más pequeña que la medial. Spina externa rostri 

extendida más allá del margen craneal de la spina interna y expandida mediolateralmente. 

Unión entre el corpus sterni y la carina sterni moderadamente convexa. Apex carinae 

proyectada cranealmente con respecto al rostrum sterni. Ancho mediolateral del margen 

ventral de la quilla y de la pila carinae más grueso en el reborde. Apex carina ancha y bilobada. 

La pila carinae, apex carina y rostrum sterni forman �X�Q�D�� �³�&�´�� �D�E�L�H�U�W�D����Húmero: longitud 

equivalente a la de radio/ulna. Sección de la diáfisis subelíptica, craneocaudalmente 

comprimida. Tuberculum dorsale bien desarrollado pero indistinguible del caput humeri en 

vista craneal y proximal. Tuberculum ventrale ventralmente extendido. Incisura capitis bien 

desarrollada. Sin sulcus lig. transversus. Fossa pneumotricipitalis única ocupando la mitad de 

la cabeza del húmero. Crista deltopectoralis dorsalmente prominente y subtriangular. 

Processus supracondylaris dorsalis con un reborde cuadrado. Fossa musculi brachialis 

circular y bien excavada. Epicondylus ventralis bien desarrollado. Superficie distal con una 

fosa que confluye con el sulcus humerotricipitalis y se extiende sobre el condylus dorsalis. 

Impressio m. coracobrachialis cranialis bien desarrollada con un tubérculo en el margen. 

Crista bicipitalis expandida medialmente, tuberculum ventrale con una cresta dirigida casi en 

línea recta hasta contactar con la diáfisis. Margen de la crista deltopectoralis subparalelo al eje 

del húmero. Sección de la diáfisis subelíptica craneocaudalmente comprimida. Sulcus musculi 

scapulotricipitis confluyendo con el sulcus musculi humerotricipitis, delimitado por dos 

crestas, la ventral más desarrollada. Tuberculum m. pectoralis superficialis más prominente 

hacia el margen. Extensión distal y caudal del processus flexorius superando significativamente 

al condylus ventralis. Condylus dorsalis alargado en sentido proximodistal y con su extremo 

más proximal hamulado. Condulys ventralis alargado en sentido ventrolateral. Fossa olecrani 

profunda, bien delimitada y con forámenes neumáticos reducidos a pori. Tuberculum 

supracondylare ventrale con una concavidad ventral. Distal y caudal al epicondylus ventralis 

hay dos forámenes pequeños y profundos. Ulna: recta de sección circular. Con papillae 

remigales caudales dorsales. Impressio brachialis cóncava en su lado craneal y con una crista 

brachialis elevada. Sulcus intercondylaris y condylus ventralis bien definidos. Impressio 
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ligamenti collateralis ventralis alargada en dirección proximodistal, paralelo al eje mayor de 

la ulna. Labrum condyli dorsalis formando un borde semilunar que se extiende más allá del 

condylus dorsalis ulnae. Incisura tendineus formando un surco pronunciado con un tubérculo 

asociado. Radio: sección circular. Tuberculum aponeurosis ventralis robusto. 

Carpometacarpo: metacarpale alulare no extendido más allá de la symphysis metacarpalis y 

truncado cranealmente. Spatium intermetacarpale amplio, metacarpalia majus y minus 

igualmente extendidos. Sulcus tendineus extendido a lo largo del eje del metacarpal II. Extremo 

caudal de la rima ventralis trochlearis más extendido caudalmente que el de la rima dorsalis 

trochlearis. Processus pisiformis proyectado ventrocranealmente. Processus extensorius 

proyectado cranealmente y mayor al processus alularis. No hay processus intermetacarpalis. 

Synostosis distalis entre el metacarpal II y III con un surco muy pronunciado. Falange 

proximal digiti II : dorsoventralmente comprimido, pila cranialis sub-cilíndrica, con un 

processus internus indicis en forma de cresta en el extremo distal. Margen caudal convexo, 

excepto junto al processus internus indicis, donde se hace cóncavo.  

Comentarios: Una búsqueda tradicional con y sin pesos implicados incluyendo al MUSM 359, 

lo posicionó como taxón hermano de Oceanitoidea (Figura 5.195). Esto permite asignarlo a un 

nuevo género, basal a Oceanitoidea. 

 

Figura 5.195. Detalle del MPT del 
análisis filogenético de MUSM-359 sin 
y con pesos implicados 
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Figura 5.196. MUSM 359, (A) 
clavícula, (B) escápulas, (C) 
coracoides derecho, (D) 
coracoides izquierdo unido a 
parte del esternón, (E) esternón 
fragmentado, (F) 
carpometacarpo, (G) falange 
proximal digital II, (H) húmero 
izquierdo, (I) radio y ulna 
izquierdos y (J) húmero, radio 
y ulna derechos. Escala: 10 
mm. 

 

?Oceanitoidea  

Material:  MUSM-353, Húmero distal izquierdo. Conserva la epífisis distal y parte de la 

diáfisis (figura 5.198).  

Procedencia geográfica y geológica: El Jahuay, Formación Pisco, Mioceno tardío. 

Medidas: largo total: 39,5 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 5,26 mm y craneocaudal: 3,56 

mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 10,2 mm y craneocaudal: 7,01 mm. 

Descripción: Tamaño similar a un petrel mediano. Sección subelíptica craniocaudalmente 

comprimida. Processus supracondylaris dorsalis solo parcialmente preservado. Fossa musculi 

brachialis profunda y extendida en dirección proximodorsal a distoventral. Epicondylus 

ventralis bien desarrollado. Superficie distal con una fosa que confluye con el sulcus 

humerotricipitalis, extendido sobre el condylus dorsalis. Sulcus musculi scapulotricipitis 
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confluyendo con el sulcus musculi humerotricipitis, con el margen ventral más desarrollado. 

Extensión distal del processus flexorius similar al del condylus ventralis. Condylus dorsalis 

redondeado y alargado en sentido proximodistal. Condylus ventralis alargado en sentido 

ventrolateral. Fossa olecrani profunda y porosa. Tuberculum supracondylare ventrale 

triangular. Epicondylus dorsalis indistinguible del procesus supracondylaris dorsalis. Presenta 

dos fosas caudales profundas de similar desarrollo y una craneal más superficial. En la 

superficie distal y caudal del procesus supracondylaris dorsalis hay dos forámenes pequeños 

y profundos. 

Comentarios: Asignado previamente a la tribu Puffinini por Stucchi y Urbina (2005). El surco 

que aparece entre el condylus ventralis y condylus ventralis aparece sólo en este espécimen. 

Los análisis 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 
análisis 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), Húmero distal 

izquierdo derecho. Conserva la epífisis distal y parte de la diáfisis (figura 5.199). 

Procedencia geográfica y geológica: Nivel Sacaco, Formación Pisco, Plioceno Inferior. 

Medidas: largo total: 32,22 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 5,48 mm y craneocaudal: 3,23 

mm, anchos epífisis distal dorsoventral: 11,37 mm y craneocaudal: 7 mm. 
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Descripción: Tamaño similar a un petrel mediano. Sección de diáfisis subelíptica, 

craneocaudalmente comprimida. Processus supracondylaris dorsalis bien desarrollado. Fossa 

musculi brachialis circular y profunda. Epicondylus ventralis presente. Desarrollo de una fosa 

distal que confluye con el sulcus humerotricipitalis que alcanza al condylus dorsalis y al 

condylus lateralis. Sulcus musculi scapulotricipitis y sulcus musculi humerotricipitis 

confluyendo, con el reborde ventral más desarrollado. Processus flexorius distalmente 

extendido y sobrepasando ventralmente al condylus ventralis. Condylus dorsalis alargado en 

sentido proximodistal. Condylus ventralis alargado en sentido ventrolateral. Fossa olecrani con 

pequeños poros neumáticos. Caudal y distalmente al epicondylus ventralis abren dos forámenes 

pequeños y profundos. Tuberculum supracondylare ventrale extendido proximodistalmente y 

terminando en punta. Epicondylus dorsalis indistinguible del procesus supracondylaris 

dorsalis, con una fosa distsal y una caudal al con el mismo desarrollo.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM-353 y MUSM-354, los relacionan a 

Oceanitoidea (ver análisis filogenéticos en MUSM-353, figura 5.197), lo cual es coincidente 

con los resultados de las comparaciones directas (forma y disposición de los cóndilos, forma 

de la fossa brachialis, ubicación distal de las fosas junto al condylus ventralis), aunque son de 

mayor tamaño y el processus supracondylaris dorsalis está más cercano al condylus dorsalis 

que 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 epífisis proximal, y al tarsometatarso le falta la epífisis proximal y parte de la distal (figura 

5.202). 



    387 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de Montemar, Nivel Montemar, Formación 

Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: tibiotarso:  �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O����

4,27 mm y craneocaudal: 2,76 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 5,99 mm y 

craneocaudal: 2,59 mm; tarsometatarso: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V��

diáfisis mediolateral: 3,39 mm y dorsoventral: 3,01 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 

5,8 mm y dorsoventral: 4,04 mm. 

Descripción: Tamaño de petrel pequeño. Tibiotarso:  epífisis distal del hueso algo rotada con 

respecto a la epífisis proximal. Diáfisis alineada con el condylus lateralis. Tuberculum 

retinaculi m. fibularis formando una cresta elevada alargada. Sulcus extensorius desplazado 

medialmente y orientado en sentido proximodistal a distomedial. Tuberculum ligamenti 

tibiometatarsale intercondylare presente. Condylys medialis y condylus lateralis de similar 

extensión distal. Condylus medialis con un reborde en anillo y dos veces más largo que el alto 

proximodistal; condylus lateralis alargado craneocaudalmente y con un reborde lateral. 

Depressio epicondylus lateralis poco profunda. Sulcus m. fibularis brevis desarrollado. 

Tarsometatarso: crista medialis hipotarsi en vista medial unida a la diáfisis dejando una 

concavidad entre ambas. Fossa infracotylaris dorsalis profunda. Sulcus extensorius bien 

marcado, con el reborde lateral más desarrollado. Extensiones distales relativas de las trochleae 

metatarsales: la III es la más extendida, siguiéndole la IV y por último la II . Metatarsal I y 

fossa metatarsi I ausentes. Epífisis distal asimétrica por extensión medial de la trochlea 

metatarsalis II. Foramen vascular distale abriendo dorsalmente entre los metatarsales III y IV 

y ventralmente no sobrepasando el nivel proximodistal de la trochlea metatarsalis II. Sulcus 

extensorius profundo. Canalis interosseus distalis conectado al foramen vascular distale.  

Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM-355 sin pesos implicados, generan varios 

MPT, en la mayoría de los cuales se agrupa con A. pacifica, pero en otros aparece dentro de 

Oceanitidae, por lo cual el consenso estricto es muy politómico (figura 5.200). Al usar pesos 

implicados se genera un solo MPT donde aparece como taxón hermano de Oceanites 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 

más grácil y alargado que el de los �³�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�´ y su tamaño es significativamente mayor.  
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Figura 5.200. Detalle del consenso 
estricto de los análisis filogenéticos de 
MUSM-355 sin pesos implicados. 

 

Figura 5.201. Detalle del MPT de los 
análisis filogenéticos de MUSM-355 
con pesos implicados. 

 

Figura 5.202. MUSM 
355, (A-E) 
tarsometatarso y (F-J) 
tibiotarso en vistas (A) 
ventral, (B) dorsal, (C, I) 
medial, (D, H) lateral, 
(E, J) distal, (F) caudal y 
(G) craneal. Escalas: 10 
mm. 

 

Material:  MUSM 360-A Coracoides derecho e izquierdo: parecen pertenecer al mismo 

espécimen, el derecho está más completo, le falta parte del processus lateralis. El izquierdo 

está peor conservado, quebrado en la mitad de su diáfisis (figura 5.204). 

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: Largos totales: 31,91 mm (derecho) y 32,1 mm (izquierdo), anchos diáfisis 

mediolaterales: 3,97 mm (derecho) y 4,3 mm (izquierdo) y dorsoventrales: 2,18 mm (derecho) 

y 2,18 mm (izquierdo), anchos epífisis proximales mediolaterales: 6,37 (derecho) y 6,92 mm 

(izquierdo) y dorsoventrales: 5,43 mm (derecho) y 4,59 mm (izquierdo), anchos epífisis 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). 

Descripción: Tamaño afín al deun petrel mediano-grande (e.g., Procellaria). Muy 

comprimidos craneocaudalmente y alargados proximodistalmente. Extremo craneal del 

processus acrocoracoideus con una curvatura medioventral moderada con respecto al eje 

mayor del coracoides. Faceta articular con la escápula cóncava con márgenes elevados, faceta 

articular humeral dorsoventralmente angosta y craneocaudalmente alargada. Processus 

procoracoideus moderadamente desarrollado. Foramen nervi supracoracoidei ausente. 

Labrum internum de las extremitas coracoideum elongado en dirección mediolateral, más corto 

mediolateralmente que el labrum externum y sin forámenes. Ninguno de los dos se extiende 

sobre el processus lateralis. Extremitas sternalis coracoidei, con una impressio m. coracoidei 

central. Faceta articular del esternón cóncava. Angulus medialis de la extremitas sternalis 

coracoidei excediendo el borde medial del coracoides, con un ancho menor al del segmento 

medio del coracoides. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados situán al MUSM-360-A como 

taxón hermano de Fregetta tropica, dentro de Oceanitidae (figura 5.203), aunque comparte 

varios caracteres con Procellariiformes de pequeño tamaño. Además, mide el triple que el 

coracoides de un Oceanitoidea, por lo que por el momento no se lo asignará a ninguna familia.  

 

Figura 5.203. Detalle del MPT del 
análisis filogenético de MUSM-360-A 
sin pesos implicados. 

 

Figura 5.204. MUSM 360-A en 
vistas (A) dorsal y (B) ventral. Escala: 
10 mm. 
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Aves 

?Procellariiformes 

Material : MUSM 3794, Tibiotarso derecho. Conserva la epífisis distal y parte de la diáfisis 

(figura 5.205). 

Procedencia geográfica y geológica: Localidad de Sacaco, Nivel Sacaco, Formación Pisco, 

Plioceno Temprano. 

Medidas: �O�D�U�J�R���W�R�W�D�O�����������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§���������P�P�������D�Q�F�K�R�V���G�L�i�I�L�V�L�V���P�H�G�L�R�O�D�W�H�U�D�O���������������P�P���\��

craneocaudal: 2,37 mm, anchos epífisis distal mediolateral: 5,8 mm y craneocaudal: 5,58 mm. 

Descripción: Tamaño semejante a un petrel chico. Diáfisis alineada con el condylus lateralis. 

Tuberculum retinaculi m. fibularis circular. Sulcus extensorius desplazado medialmente, 

orientación proximodistal con un pequeño desvío distomedial. Tuberculum ligamenti 

tibiometatarsale intercondylare presente. Condylys medialis y condylus lateralis igualmente 

extendidos. Condylus medialis con un reborde en forma de anillo y dos veces más largo que 

alto; condylus lateralis con un reborde circular. Depressio epicondylus lateralis superficial y 

poco definida. Sulcus m. fibularis brevis indistinguible. Trochlea cartilaginis tibialis con 

márgenes relativamente simétricos.  

Comentarios: Los análisis 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. 
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?Pelecanoides sp. 

Materiales: MUSM 360-F. Húmeros derecho e izquierdo. Ambos conservan sus diáfisis, las 

epífisis proximal y distal están deterioradas, el izquierdo en mejor estado (figura 5.207).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: �O�D�U�J�R�V�� �W�R�W�D�O�H�V���� ������������ �P�P�� ���G�H�U�H�F�K�R���� �\�� ���������� �P�P�� ���L�]�T�X�L�H�U�G�R���� ���H�V�W�L�P�D�G�R�� �§�� ������ �P�P������

anchos diáfisis dorsoventral: 4,89 mm (derecho) y 4,16 mm (izquierdo) y craneocaudal: 4,28 

mm (derecho) y 4,49 mm (izquierdo), anchos epífisis proximales: dorsoventral: 12,4 mm 

(derecho) y 10,22 mm (izquierdo) y craneocaudal: 4,95 mm (derecho) y 5,13 mm (izquierdo), 

anchos epífisis distales dorsoventral: 8,89 mm (derecho) y 8,53 mm (izquierdo) y 

craneocaudal: 5,47 mm (derecho) y 4,78 mm (izquierdo). 

Descripción: Tamaño semejante a u petrel mediano. Sección de la diáfisis subelíptica con una 

compresión craneocaudal. Fossa pneumotricipitalis indivisa y ocupando alrededor de la mitad 

de la cabeza del húmero. Crista deltopectoralis dorsalmente prominente redondeada.  

Processus supracondylaris dorsalis formando un tubérculo. Fossa musculi brachialis 

superficial y ovalada proximodistalmente. Epicondylus ventralis bien desarrollado. Aunque la 

superficie distal está mal preservada, se observa parte de una fosa que confluye con el sulcus 

humerotricipitalis, extendiéndose sobre el condylus ventralis. Impressio m. coracobrachialis 

cranialis ovalada y superficial. Crista bicipitalis bien desarrollada y expandida medialmente 

desde el tuberculum ventrale hasta la diáfisis. Margen de la crista deltopectoralis subparalelo 

al eje del húmero. Tuberculum m. pectoralis superficialis poco notorio. Sección de la diáfisis 

subelíptica, comprimida craneocaudalmente. Sulcus musculi scapulotricipitis confluyendo con 

el sulcus musculi humerotricipitis, con el reborde ventral más desarrollado. Tuberculum m. 

pectoralis superficialis más prominente en el margen. Condylus dorsalis alargado en dirección 

proximodistal. Condylus ventralis alargado en sentido ventrolateral. Fossa olecrani profunda 

y bien delimitada. Tuberculum supracondylare ventrale triangular y cóncavo en su porción 

distal. Epicondylus dorsalis plano con dos fosas distales de igual desarrollo y otra caudal. Distal 

y caudal al epicondylus ventralis abren dos forámenes pequeños y profundos. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados lo sitúan como taxón hermano 

de Pelecanoides garnotii (figura 5.206). Las características que comparte con Pelecanoididae 

son la presencia de dos forámenes pequeños y profundos en posición distal y caudal al 

epicondylus ventralis. Sin embargo, la robustez de los húmeros, la curvatura de las epífisis y la 
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forma de la fossa pneumotricipitalis generan dudas aeerca de su posición taxonómica dentro 

de Procellariiformes. 

 

Figura 5.206. Detalle del MPT del 
análisis 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. 

 

?Oceanitoidea 

Material:  MUSM 360-H. Carpometacarpo izquierdo unido por sedimento a la ulna, que se 

encuenta incompleta (figura 5.208).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: Carpometacarpo: largo total: 43,95 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 3,21 mm 

(metacarpal II) y 1,22 mm (m.III), y craneocaudal: 2,48 mm (m.II) y 1,16 mm (m.III), anchos 

epífisis proximales dorsoventral: 4,34 mm y craneocaudal: 10,67 mm, anchos epífisis distales 

dorsoventral: 4,39 mm y craneocaudal: 7,49 mm (con la parte distal del m.III) y 6,05 mm (con 

m.III). Ulna: largo total: 20,44 mm, anchos diáfisis dorsoventral: 3,77 mm y craneocaudal: 

3,52 mm. 

Comentarios: Su estado de preservación impide su inclusión en los análisis filogenéticos. No 

obstante, la epífisis 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 in schedis 

?Procellariiformes 

Material:  MUSM 360-C. vértebra cervical transicional, que conserva su segmento más 

craneal, cuerpo vertebral y procesos transversos (figura 5.210).  

Procedencia geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: alturas dorsoventrales desde el cuerpo al processus spinosus: 8,72 mm y desde el 

processus ventrolateralis al processus spinosus: 11,61 mm, anchos máximos mediolateral: 

13,36 mm y del cuerpo vertebral: 6,8 mm, largo craneocaudal: 10,85 mm. 

Descripción: De tamaño similar a un petrel mediano. El processus spinosus es bajo y 

redondeado, el processus ventralis está ausente y presenta crestas ventrales que confluyen en 

la línea media. Los processi ventrolaterales forman un canal abierto y los processi 

transversales se proyectan lateralmente. En el lateral derecho se ve la fusión con el tuberculum 

costae de la costilla, que se encuentra reducida. Cuerpo vertebral alargado mediolateralmente 

y comprimido dorsoventralmente. Alto similar al ancho. Pre y postzigoapófisis mal 

preservadas. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos con y sin pesos implicados generan muchos MPT y 

en su consenso estricto se genera una politomía que incluye a todos los Procellariiformes, 

donde queda inluido este material (figura 5.209). Sin embargo, la ausencia de forámenes en los 
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laterales y las prezigoapófisis tan desplazadas dorsalmente ponen en duda la asignación al 

orden.  

 

Figura 5.209. Detalle del consenso 
estricto de los análisis 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 geográfica y geológica: Aguada de Lomas, Formación Pisco, Mioceno Tardío. 

Medidas: largo total: 17,19 mm, anchos diáfisis craneocaudal: 2,48 mm y mediolateral: 1,32 

mm, tuberculum costae largo: 11,05 mm y ancho: 1,4 mm. 

Descripción: tamaño similar a un petrel mediano, tuberculum costae no sobresale como 

tubérculo, sino que en este sector la costilla tiene un ángulo más o menos recto. 

Comentarios: Los análisis filogenéticos sin pesos implicados lo posicionan dentro de 

Procellariidae (figura 5.211) pero al ser una costilla aislada es difícil lograr una determinación 

precisa dentro de Aves. 

 

Figura 5.211. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM-360-E sin pesos 
implicados.  



    395 

  Tesis doctoral Alejandra Piro 

 

Figura 5.212. MUSM 360-E. 
Escala: 10 mm. 

 

Anseriformes  

Material:  MUSM 1647, Carpometacarpo derecho, conserva la epífisis proximal algo 

deteriorada, la epífisis distal, y parte de la diáfisis de los metacarpales II y III (figura 5.214). 

Procedencia geográfica y geológica: Pasando la Antena (nueva localidad), Formación Pisco, 

Mioceno Tardío-Plioceno Temprano. 

Medidas: �O�D�U�J�R�V���G�H���O�R�V���I�U�D�J�P�H�Q�W�R�V���S�U�R�[�L�P�D�O�����������������P�P���\���G�L�i�I�L�V�L�V���������������P�P�����H�V�W�L�P�D�G�R���§��������

mm), anchos diáfisis craneocaudal (metacarpal II): 2,79 mm y dorsoventral: 2,28 mm, anchos 

epífisis proximal craneocaudal: 8,75 mm y dorsoventral: 3,84 mm, anchos epífisis distal 

craneocaudal: 4,99 mm y dorsoventral: 3,19 mm. 

Descripción: Pequeño y robusto sobre todo a nivel de la diáfisis. Metacarpale alulare no 

extendido distalmente más allá de la symphysis metacarpalis y truncado cranealmente. Spatium 

intermetacarpale amplio, metacarpalia majus y minus igualmente extendidos. Processus 

intermetacarpalis ausente. Metacarpale II con un sulcus tendineus longitudinal en su mitad 

distal. Metacarpale III subparalelo al metacarpale II con su superficie interna cóncava y con 

un surco proximal. Rima ventralis trochlearis más desplazada caudalmente que la rima dorsalis 

trochlearis. Rima ventralis trochlearis caudalmente lisa y sin interrupciones. Pori dispersos en 

la fossa infratrochlearis ventralis. Fovea carpalis caudalis formando una fosa ovalada con 

pori. Fovea carpalis cranialis pobremente desarrollada y con pori. Fossa infratrochlearis con 

una cresta craneal donde se encuentra el processus pisiformis que se proyecta 

ventrocreanealmente. Fossa supratrochlearis indistinguible. Processus extensorius muy 

expandido craneoproximalmente en proporción al resto de la cabeza del carpometacarpo. 

Processus alularis reducido. Entre el processus extensorius y el processus alularis hay una 

concavidad muy pronunciada y pequeña. Synostosis metacarpalis distalis con foramina 

pneumatica en forma de pori y un surco profundo en vista distal. 
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Comentarios: Los análisis filogenéticos de MUSM 1647 (carpometacarpo) en conjunto con 

todos los actuales y fósiles, sugiere que no pertenecería a un Procellariiformes. En todos los 

árboles queda dentro de los Anseriformes, cercano a Coscoroba coscoroba (ver figura 5.39). 

Un análisis filogenético en el que sólo se incluye este fósil generó un sólo árbol más 

parsimonioso con este mismo resultado (ver figura 5.213).  

 

Figura 5.213. Detalle del MPT del análisis 
filogenético de MUSM 1647. 

 

Figura 5.214. MUSM 1647, 
en vista dorsal. Escala: 10 mm. 

 

5.2.5. Discusión y conclusiones particulares 

A pesar de que muchos ejemplares parecen corresponder a especies y géneros nuevos, 

como fuera señalado en este apartado, aún se requieren análisis más exhaustivos para proponer 

actos nomenclaturales. El siguiente paso, para ahondar en estos aspectos sería incluir un mayor 

número de representantes del orden Procellariiformes y especies de otros grupos de aves para 

analizarlos en un contexto más amplio. Asimismo, en algunos casos podrían requerirse 

herramientas auxiliares como, por ejemplo, estudios de morfometría geométrica.  

Aunque las asignaciones fueron realizadas principalmente a partir de los resultados 

obtenidos en los análisis 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 ponderó la longevidad taxonómica 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 más detalladas. En este sentido, se 

ha podido observar, que el grado de preservación es un poco mejor en las formaciones de Chile 

y de Perú que en las de Argentina, y más aún de Antártida, y que los tarsometatarsos y 

carpometacarpos son los elementos más frecuentes. Lllamativamente, los materiales de Chile 

corresponden mayoritariamente a elementos craneales, lo cual puede obedecer a un sesgo de 

colecta. Más allá de eso, Chile y Perú no sólo presentan mayor diversidad y abundancia, sino 

que presentaron una afinidad faunística más alta, ya que se han encontrado ejemplares de la 

misma especie en ambas áreas.
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Discusión general y conclusiones 
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Capítulo 6: Discusión general y conclusiones 

6.1. Los caracteres osteológicos en la sistemática de los Procellariiformes 

Los análisis filogenéticos en Procellariiformes, basados en caracteres morfológicos, 

como el aquí realizado, son realmente escasos, lo cual dificulta el estudio de los fósiles y su 

ubicación en un contexto filogenético, principalmente de aquellos restos aislados. En esta tesis 

se ha obtenido una gran resolución de los clados clásicamente reconocidos. Esto soporta la idea 

de que los caracteres osteológicos y de la ranfoteca son útiles para establecer las relaciones de 

parentesco dentro de los Procellariiformes, así como para diagnosticar y caracterizar a los 

órdenes, familias, tribus, géneros y especies. 

El poder informativo de cada elemento del esqueleto es diferencial en este sentido. Es 

decir, en algunos casos, la información brindada por un único elemento resulta suficiente para 

clasificarlo sistemáticamente, como sucede por ejemplo con el cráneo, el elemento más 

complejo de todo el esqueleto. Por otro lado, en otros casos es necesario contar con más de un 

elemento para lograr una combinación de caracteres que sean únicos para un taxón 

determinado. En esta tesis se han relevado un gran número de caracteres, incluyendo los 

elementos que usualmente son soslayados en los estudios anatómicos comparativos, como por 

ejemplo ulna, radio, vértebras y cintura pélvica. 

 

6.2. Sistemática: nueva propuesta filogenética  

El orden Procellariiformes quedó determinado como un grupo monofilético con un 

nodo bien soportado, su enraizamiento y la polarización de caracteres resultó más contundente 

al usar como grupo externo a Galloansereae que con Sphenisciformes (ver también sección 

4.3). 

Para el orden Procellariiformes se han reconocido 68 sinapomorfías en total, de las 

cuales: 19 son del cráneo, nueve (9) de las vértebras, una (1) de las costillas, tres (3) de la 

fúrcula, tres (3) del coracoides, tres (3) del esternón, cinco (5) del húmero, 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 fíbula, nueve (9) del tarsometatarso 

y tres (3) de la ranfoteca (en el Capítulo 4.2.2 puede consultarse el detalle de las sinapomorfías 

de los nodos). Dentro del orden, se pueden distinguir por un lado la familia Diomedeidae, que 

resultó ser monofilética (con 34 sinapomorfías en total, de las cuales 14 corresponden al 
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cráneo), y por el otro a el grupo de los �µ�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�¶��que constituye un grupo parafilético. Si 

consideramos el clado completo que incluye a todos los Procellariidae, soportado por 18 

sinapomorfías en total, seis de las cuales son del cráneo), quedan también incluidos los 

Hydrobatidae y Oceanitidae (conformando la superfamilia Oceanitoidea), y los Pelecanoididae, 

propuesta en el pasado y desestimada en los últimos análisis moleculares (figura 6.215). 

Análisis previos basados en datos morfológicos, se han basado en un número mucho menor de 

caracteres y especies, resultando en una menor cantidad de sinapomorfías para cada clado 

reconocido (e.g., Mayr & Smith 2012a). Además, como se detalló anteriomente, la cantidad de 

especies incluidas en los análisis filogenéticos previos basados en datos morfológicos para este 

grupo, es mucho menor que la aquí presentada. Sólo los análisis 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 especímenes fósiles, 

mayormente representados a partir de restos aislados o esqueletos parciales. En el contexto 

actual, resultaba prácticamente imposible incluirlos en una filogenia basada en datos 
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morfológicos que estuviera actualizada. Los nuevos ejemplares que se encuentren disponibles 

para su estudio podrán ser incluidos en la matriz de datos generada en el marco de esta tesis 

doctoral.  

La inclusión en el análisis filogenético de todos los especímenes fósiles al mismo 

tiempo, que en su mayoría resultan ser restos muy fragmentarios (Capítulo 5 Análisis 

filogenético de los Procellariiformes Fósiles), provocó una pérdida de resolución en los 

cladogramas a nivel de orden. Se optó, por consiguiente, por incluir individualmente cada uno 

de los restos en la matriz de datos para analizar sus ubicaciones sistemáticas, sin necesidad de 

aplicar ningún tipo de restricciones o constraints para mantener los clados en los análisis.  

Como resultado, la mayoría de los fósiles 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 relación con los apendiculares, principalmente en 

la Formación Bahía Inglesa, ha permitido lograr una mayor resolución en los resultados de los 

análisis, y afianzar ideas previas en cuanto a las similitudes faunísticas entre las aves fósiles 

del Neógeno de Chile y Perú. 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. Conclusión 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-Yáñez 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 permitió ampliar significativamente la lista de materiales 

fósiles analizados en Chile y Perú. 
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Testeo de las hipótesis de trabajo planteadas 

Los resultados obtenidos permiten testear cada una de las hipótesis planteadas durante 

la planificación y diseño de esta tesis.  

�¾ Hipótesis: El Orden Procellariiformes pueden ser diagnosticado a partir de datos 

osteológicos y de la ranfoteca. 

�|  Se acepta por completo. Los análisis aquí presentados permiten diagnosticar al 

orden Procellariiformes a partir de 66 sinapomorfías osteológicas y 3 de la 

ranfoteca. 

�¾ Hipótesis: 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 morfológicos. 

�|  Se rechaza parcialmente. Las familias Diomedeidae, Oceanitidae, Hydrobatidae 

y Pelecanoididae son recuperadas como grupos monofiléticos, no así los 

�³�3�U�R�F�H�O�O�D�U�L�L�G�D�H�´���T�X�H���V�R�Q���U�H�S�U�H�V�H�Q�W�D�G�R�V���S�R�U���X�Q���J�U�X�S�R���S�D�U�D�I�L�O�p�W�L�F�R���� 

�¾ Hipótesis: Las familias Oceanitidae e Hydrobatidae están estrechamente 

emparentadas entre sí. 

�|  Se acepta totalmente. Ambas familias aparecen estrechamente emparentadas en 

todos los árboles obtenidos, lo que perite proponer a la Superfamilia 

Oceanitoidea para incluirlos.  

�¾ Hipótesis: Los caracteres osteológicos permiten la diferenciación de los 

procellariiformes a nivel genérico.  

�|  Se acepta parcialmente, algunos géneros, como Puffinus y Ardenna poseen 

variaciones intragenéricas demasiado amplias que dificultan su diferenciación 

a partir de datos osteológicos o de la ranfoteca exclusivamente. 

�¾ Hipótesis: Notoleptos giglii del Eoceno de Antártida constituye un stem-

Procellariiformes y no puede ser asignado a ninguna de las familias actuales. 

�|  Se rechaza. Los análisis filogenéticos lo situán dentro de Diomedeidae, a pesar 

de las diferencias que se observan a simple vista como su reducido tamaño.  

�¾ Hipótesis: El único 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 epífisis distal y proximal, que no pudo ser asignado a un nivel taxonómico 
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más detallado que Aves en Yury-Yáñez et al. (2012). No estuvo disponible para 

su observación directa y no fue posible recabar información suficiente a partir 

de las imágenes publicadas, probablemente tampoco brinde mayores datos 

mediante su observación directa dado su estado fragmentario.  

�” Hipótesis: Los especímenes del Mioceno de Chile, Perú y Argentina pueden ser 

asignados a las familias actuales del grupo. 

�|  Se acepta parcialmente. Los especímenes fósiles del Mioceno Temprano de 

Argentina fueron asignados a la familia Procellariidae, mientras que los de Chile 

y Perú se asignaron a Diomedeidae, Procellariidae, Pelecanoididae, y a la 

superfamilia Oceanitoidea. Además, algunos restos se mantuvieron 

indeterminados a nivel de orden. 

�” Hipótesis: Argyrodyptes microtarsus es un Procellariidae. 

�|  Se rechaza. Su ubicación resulta aún incierta, ya que los caracteres presentes en 

el material preservado lo ubican o dentro de los Diomedeidae o más relacionado 

a los Procellariidae, pero con una posición más basal respecto de la familia, 

dependiendo del tratamiento que se le da a los caracteres. 

�” Hipótesis: Los fósiles del Mioceno de Chile y Perú corresponden a nuevos taxones aún 

no descriptos. 

�|  Se acepta. Se han reconocido al menos ocho nuevas especies asignadas a 

géneros actuales y otras catorce corresponderían a géneros nuevos. 

Adicionalmente, hay otros restos que han sido asignados a géneros actuales y 

cuya determinación sistemática a nivel específico aún se encuentra pendiente. 

�” Hipótesis: Los taxones de Chile y Perú se encuentran más estrechamente relacionados 

entre sí que con los de Argentina.  

�|  Se acepta. Algunos materiales procedentes de las Formaciones Pisco (Mioceno 

Medio-Plioceno) y Bahía Inglesa (Mioceno Tardío-Plioceno Tardío) 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 serán incorporados 

en futuros análisis, particularmente aquellos integrantes de Diomedeidae, cuya gran diversidad 

taxonómica amerita una mejor representatividad en la matriz de datos, pero también de 
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Hydrobatidae y Oceanitidae, aunque estos últimos resultan ser mucho menos diversos. Para 

ello, será necesario visitar otras colecciones osteológicas del exterior. También se incluirán 

especímenes de Diomedeoididae, que por el momento no poseen representantes en América 

del Sur ni actuales. Los análisis previos realizados en Diomedeoididae los posicionan 

generalmente como hermano del grupo corona de los Procellariiformes, lo cual es esperable 

por la presencia de sus características 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 posición dentro de 

Procellariiformes podría ser la falta de un muestreo más amplio. La inclusión de representantes 

de otros órdenes permitirá la evaluación de los Procellariiformes en un contexto más amplio, 

posibilitando un reconocimiento y análisis de las sinapomorfías del orden de manera más 

precisa. 

Adicionalmente, se planifica incluir caracteres moleculares a fin de analizar los 

resultados respecto de aquellos obtenidos a partir de datos morfológicos y de matrices mixtas. 

Esto proveerá una mayor cantidad de datos para la interpretación de los resultados y la toma 

de decisiones taxonómicas. Por otro lado, se espera poder complementar los resultados con 

estudios de morfometría geométrica y lineal.  
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