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“No sé si mi canto es lindo
0 si saldra medio triste;
nunca fui zorzal, ni existe
plumaje mas ordinario.

Y0 soy pajaro corsario
gue no conoce alpiste.

Vuelo porque no me arrastro,
que el arrastrarse es la ruina;
anido en arbol de espina

lo mesmo que en cordilleras
sin escuchar las zonceras

del que vuela a lo gallina.

No me arrimo asi nomas

a los jardines floridos.

Sin querer vivo alvertido

pa’ no pisar el palito.

Hay péjaros que solitos

se entrampan por presumidos.”

Héctor Roberto Chavero Aramburu

el gran “Atahualpa Yupanqui” (1908-1992)
Fragmento del poema El payador perseguido (1965),
cancion que me acompafo durante todas

las jornadas de escritura de esta tesina
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Resumen

Los fororracidos (Aves, Phorusrhacidae) conocidos comiinmente como “aves del
terror”, fueron un grupo de aves carnivoras, de mediano a gran tamafo que habitaron
Ameérica del Sur y del Norte durante casi la totalidad del Cenozoico. Las aves del terror
han sido consideradas aves que carecian de capacidad de vuelo debido a su escaso
desarrollo de las alas y cuerpos masivos. Existe consenso general que considera que el
grupo mas cercano a los fororracidos, son las aves de la familia Cariamidae, las cuales
son aves corredoras con una reducida capacidad de vuelo. Debido a esta afinidad
filogenética y similitudes anatémicas con otras familias de aves carnivoras voladoras, se
propuso que algunas especies de la subfamilia Psilopterinae podrian haber llegado a
utilizar vuelos cortos y en embestida como método de atagque a sus presas.
Recientemente se han publicados hallazgos de aves del terror en Africa y Europa. Esto
ultimo genera incertidumbres acerca de la historia biogeogréfica de un grupo de aves
considerado de origen sudamericano. Esto podria implicar que algunas formas
ancestrales podria haber atravesado el océano Atlantico para alcanzar las costas del
viejo continente, para lo cual habrian requerido la capacidad de volar. El presente
trabajo propone la primera caracterizacion de la capacidad aerodindmica de diferentes
especies de aves del terror en el contexto de las aves actuales para la elaboracién de
algunas consideraciones paleobioldgicas. Para ello se realizé un analisis alométrico de
tres segmentos alares, se calculo el indice braquial para 8 especies de fororracidos y se
realizaron Andlisis de Varianza (ANOVA).A su vez, se estimo su carga alar y otros
parametros aerodindmicos en base a regresiones lineales tomadas de la literatura y se
ubicaron las diferentes especies de aves del terror estudiadas dentro del contexto de aves
actuales, mediante la aplicacién de un diagrama ternario basado en las proporciones
porcentuales de los segmentos dseos alares. Los resultados de este trabajo sittan a los
géneros Psilopterus y Procariama en una zona de transicion del morfoespacio entre las
aves voladoras y las no voladoras. La similitud entre las especies estudiadas y la familia
Rallidae, plantea posibles escenarios evolutivos de la pérdida del vuelo. El enfoque de
esta propuesta puede ofrecer nuevas hipétesis sobre la capacidad de vuelo del grupo.
Este trabajo es el primero que desarrollara un analisis cuantitativo y morfométrico sobre

la tematica.
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Introduccién

A fines del afio 1887 Florentino Ameghino describe una mandibula desdentada con la
que funda la especie Phorusrhacos longissimus, la cual propone que pertenece a un
tardigrado (Casinos, 2012;Buffetaut, 2013). Posteriormente Francisco Moreno y Alcides
Mercerat en 1891 reasignan la identidad de esta mandibula, convirtiéndose en el primer
fororracido en ser descrito como ave (Buffetaut, 2013). Los fororracidos (Aves,
Phorusrhacidae), conocidos vulgarmente como "aves del terror"”, fueron aves carnivoras
de tamafio medio a gigantesco (Alvarenga y Hofling 2003). Esta familia incluye algunas
de las aves méas grandes que han habitado este continente y el mundo. Sus craneos
masivos, aquinéticos y picos comprimidos lateralmente, permiten inferir que estos
fueron depredadores grandes y letales (Degrange et al., 2010). Poseian poderosas garras
y patas adaptadas para correr a gran velocidad, y posiblemente la fuerza para romper
huesos (Blanco y Jones, 2005; Jones, 2005, 2010).

Estas aves habitaron Ameérica del Sur y del Norte durante buena parte del Cenozoico
(Alvarenga y Hofling 2003).EI registro mas antiguo de la familia en Sudamérica
proviene del Paleoceno de Brasil (Alvarenga, 1985), aunque su asignacion taxonémica
ha sido puesta en duda (Agnolin 2013; Tambussi y Degrange, 2013; Degrange et al.,
2015a). Algunos autores reconocen como el representante mas antiguo de esta familia a
un psilopterino indeterminado del Eoceno de Argentina (Tambussi y Degrange, 2013).
Si bien tradicionalmente se estimaba la desaparicion del grupo en el Plioceno, en los
ultimos 20 afios se han registrado en Uruguay ejemplares muy interesantes. Entre estos
antecedentes se incluye un tibiotarso determinado como Phorusrhacinae gen. et sp.
indet. colectado en depdsitos de la Formacion Raigon (Plioceno-Pleistoceno) ubicada en
las barrancas costeras del litoral oeste del pais. Este registro llevo el limite del biocrén
de este grupo hasta el Plio-Pleistoceno (Tambussi, et al. 1999). Recientemente, se
presento el registro mas moderno de la familia, consistente en un fragmento distal de
tarsometatarso derecho identificado como Phorusrhacidae gen. et sp. indet. colectado en
un depdsito correspondiente a la Formacion Libertad con fechados discutidos de 20.000,
17.600 y 5900 afios de antiguiedad (Gutiérrez et al., 2005, Cid et al., 2014, Corona et al.,
2012; 2014,). Montenegro et al. (2010,2014) dieron a conocer dos nuevos registros de la

familia para el Pleistoceno tardio de Uruguay. El primero consiste en un fragmento
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distal de tarsometatarso derecho, casi indistinguible del que fuera descrito anteriormente
por Alvarenga y colaboradores (2010); y el segundo se trata de la porcién proximal de
un hamero izquierdo, asignado a la subfamilia Psilopterinae. Jones y colaboradores
(2017) efectuan un estudio detallado de los materiales anteriormente mencionados,
realizando una re-descripcion y discusion del material publicado por Alvarenga y
colaboradores (2010). El trabajo de Jones y colaboradores (2017) aportd un fechado en
OSL de 96.000 afios antes del presente para uno de los sitios donde fueron colectados

los materiales los materiales en asociacion a fauna mamalifera tipica del Pleistoceno..

Tanto la sistematica como las relaciones filogenéticas de este grupo de aves han
variado con el tiempo. Quizas el trabajo mas importante de revision sobre la sistematica
del grupo sea el de Alvarenga y Hofling (2003). En el mismo se asigna a los
Phorusrhacidae dentro de los Ralliformes, y definen 5 subfamilias (entre paréntesis los
géneros estudiados en esta tesis): Brontornithinae (que incluye al género
Paraphysornis), Phorusrhacinae (incluye al género Titanis), Patagornithinae (incluye al
género Patagornis), Psilopterinae (incluye los géneros Psilopterus + Procariama) y
Mesembriornithinae (incluye el género Mesembriornis). Esta estructura sistematica fue
posteriormente obtenida en una filogenia basada en caracteres morfologicos (Alvarenga,
et al. 2011). Agnolin (2009), sitda al grupo dentro de los Gruiformes y acufia el nombre
Notogrues para denominar el clado (Psophia + Cariamae + Phororhacoidea); este
trabajo separa a los Phororhacoidea en Psiloptenidae (Mesembriornis + Psilopterus+
Procariama) y Phorusrhacinae que engloba el resto de los géneros y especies. Degrange
y colaboradores (2015 a) describen un nuevo género de mesembriornitino y realizan una
filogenia que arroja como resultado una nueva organizacion, reconociendo solo tres
subfamilias (entre paréntesis los géneros estudiados en esta tesis): Psilopterinae
(comprende sélo el género Psilopterus), Mesembriornithinae (incluye Mesembriornis +
Procariama + Llallawavis), Phorusrhacinae (que incluye Paraphysornis + Patagornis+
Titanis).

Histéricamente se ha considerado que las aves del terror carecian de la capacidad de
volar debido a su escaso desarrollo de la envergadura alar y cuerpos masivos
(Alvarenga y Hofling, 2003). Existe un consenso amplio (Brodkorb, 1967; Alvarenga y
Hofling, 2003 y Alvarenga et al., 2011; Degrange et al., 2015a) que considera a las aves

de la familia Cariamidae (seriemas y chufias), como el grupo filogenéticamente mas
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cercano, las cuales son aves corredoras con una capacidad de vuelo reducida. Los
cariamidos fueron previamente considerados como una familia dentro del orden
Gruiformes (Ralliformes sensu Brodkorb, 1967), actualmente separados mediante
estudios filogendmicos en un clado que incluye la familia Falconidae (Hackett et al.,
2008)

Los psilopterinos y Procariama comparten con las aves de presa(Accipitridae y
Falconidae) y buitres del Nuevo Mundo (Cathartidae) las siguientes caracteristicas la
profunda impresion del musculus brachialis (masculo braquial) tanto en la ulna como el
hamero, asi como las papilas ulnares bien desarrolladas, la disposicién de las trocleas
del extremo distal del tarsometatarso en forma de “U” invertida, y el proceso
posteromedial de la entotroclea (troclea 1) bien desarrollado (Tonni 1977; Tonni y
Tambussi, 1985; Hospitaleche y Tambussi, 2005). A su vez poseen la falange ungueal
del dedo Il muy curvada y otros aspectos de la morfologia de la entotréclea (similar a la
de los grandes Falconidae y Cathartidae), lo que implica que esta estructura permite
sujetar presas (Tonni, 1977). En suma, estos caracteres han llevado a varios autores a
plantear que los psilopterinos posiblemente fueran aves cazadoras de carrera, ayudadas
por cortos vuelos para capturar sus presas; (Tonni, 1977; Tonni y Tambussi, 1985;

Hospitaleche y Tambussi, 2005; Degrange et al., 2015b, Degrange, 2017).

Justificacion

Debido a los descubrimientos de restos fosiles eocenos de fororracidos en Africa
(Mourer-Chauviré, 2011) y en Europa (Angst et al., 2013) se plantea la incertidumbre
acerca de la historia biogeografica de este grupo de aves. Estos hallazgos podrian
implicar que algunas formas ancestrales atravesaron el océano para alcanzar las costas
del viejo continente, lo cual habria requerido la capacidad de locomocién aérea. Son
pocos los estudios biomecéanicos realizados en aves del terror (Blanco y Jones, 2005;
Degrange et al., 2010; Tambussi et al., 2012). Hasta el momento no se han realizado
estudios acerca del vuelo en los fororracidos. De esta manera, este constituye el primer
analisis sobre el estudio de distintos parametros aerodindmicos para esta familia. El
enfoque planteado en este trabajo puede ofrecer algunos nuevos aportes en torno al

debate sobre la capacidad de vuelo del grupo de los psilopterinos.
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Objetivo general
-Caracterizar la capacidad aerodindmica de las diferentes especies de aves del terror

en el contexto de las aves actuales y elaboracion de algunas consideraciones

paleobiolodgicas relacionadas.

Objetivos especificos:
-Calcular el indice braquial para las aves fororracoideas definido por Nudds, Dyke y

Rayner (2004).

-Estimar la carga alar y otros parametros aerodinamicos en base a regresiones

lineales.

-Ubicar las especies de aves del terror estudiadas en un diagrama ternario basado en
las proporciones de los segmentos dseos alares.
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Materiales y Métodos

Estimaciones de masa corporal y medicion de segmentos alares.

Se tomaron de la literatura 10 ejemplares pertenecientes a 7 géneros de fororracidos.
Las medidas de la longitud total del himero, radio y carpometacarpo de estas especies
fueron tomadas de: Kraglievich, (1946); Alvarenga, (1982); Tonni y Tambussi, (1988);
Alvarenga y Hofling, (2003); Degrange y Tambussi, (2011); Degrange et al., (2015ay
b). Las medidas faltantes fueron estimadas asumiendo similitud geométrica para 8 de

los 10 ejemplares (ver Tabla I).

Para el caso de Llallawavis scagliai las medidas del himero y ulna fueron estimadas
de las figuras de Degrange et al. (2015a), el radio y el carpometacarpo fueron escalados
linealmente a partir del promedio de los valores de las medidas de los especimenes de la

especie Psilopterus lemonei de la muestra.

Mientras que en Mesembriornis milneedwardsi las medidas de himero, radio y ulna
fueron calculadas como el promedio de las estimaciones de Alvarenga y Hofling (2003),
y Kraglievich (1946). El carpometacarpo fue estimado en base al promedio de los
valores de las medidas de los especimenes de la especie Psilopterus lemonei de la

muestra.

En el caso de Paraphysornis brasiliensis las medidas de himero, ulna 'y
carpometacarpo fueron tomados de Alvarenga y Hofling, (2003), y la medida radio fue
tomada de Alvarenga (1982).

Para Procariama simplex el himero y la ulna fueron tomados de Alvarenga y
Hofling (2003). El radio fue estimado de fotografias ya partir de la figura 31 de
Alvarenga y Hofling (2003). El carpometacarpo fue estimado suponiendo similitud
geométrica con la especie Psilopterus lemonei a partir del promedio de los valores de

las medidas de los ejemplares estudiados.

Las medidas de Psilopterus bachmani y Psilopterus colzecus fueron estimadas a
partir de las imagenes de Degrange, et al. (2015b); en el caso de P.colzecus se utilizaron

como referencia las medidas estimadas de Tonni y Tambussi (1988).
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Las medidas de los segmentos alares de los dos ejemplares de Psilopterus lemonei
(PUM-15402 y BMNM-A559) fueron tomados de Alvarenga y Hofling (2003).

Las masas de M. milneedwardsi y P. brasiliensis son tomadas en base a estimaciones
de Alvarenga y Hofling (2003); mientras que las de P. simplex, P. colzecus y P. lemonei
se tomaron en base a estimaciones de Vezzosi (2012), siguiendo el método de
Alvarenga y Hofling (2003). La estimacion de masa de Llallawavis scagliai se tomo de
Degrange et al, (2015a) y Psilopterus bachmani se tomoé de la tabla 1 de Degrange y
Tambussi, (2011).

Indice Braquial y parametros aerodinamicos.

Se utiliz6 la metodologia planteadas en Nudds et al (2004) para la determinacion del
indice braquial. Este indice consiste en la relacidn entre la longitud total del himero (H)

con respecto a la longitud total de la ulna (U).
Bl = H/U (Nudds et al. 2004)

Dicha relacion morfoldgica ha sido estudiada previamente y se observo que existe
una relacién entre los valores de este indice y los distintos grupos taxonémicos avianos
(Nudds et al. 2004).

Nudds et al. (2007) realizaron una regresion lineal que correlaciona el indice braquial
con la carga alar (Q). Este es un pardmetro aerodinamico estandar (Alexander, 1989)
definido como la relacion entre peso corporal (w = masa corporal x 9,81 m/s?) y el 4rea
alar total(A).

Q=w/A
Q=65,31BI* "7 446599 (Nydds et al. 2004)

Mediante la ecuacién de regresion presentada arriba se puede realizar el calculo de la
estimacion de la carga alar en las especies fosiles de interés. Luego, a partir de este

parametro se puede estimar el area alar (A).
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Estudio morfo-espacial utilizando diagramas ternarios y analisis de
varianza.

Para la realizacion del diagrama ternario se utilizo la metodologia usada por
Middleton y Gatesy (2000). En este trabajo se calcula el porcentaje de las longitudes
totales del himero, radio y carpometacarpo respecto a la longitud total del brazo,
(Humero + Radio + Carpometacarpo =100%) de diversas especies de aves. Luego cada
valor porcentual se incluye como coordenada tridimensional en un diagrama ternario;
este consta de tres ejes (I, I1'y 111) que crecen de 0% a 100% y cada uno corresponde a
una de las proporciones porcentuales de uno de los segmentos 6seos (ver Fig. 1). En
base a estos datos, el diagrama ternario posiciona a las diferentes especies estudiadas
(ver aplicaciones en Jones, 2005; Becerra et al., 2015).

Este diagrama permite agrupar y reconocer los diferentes morfotipos avianos.

El trabajo de Middleton y Gatesy (2000) se elabor6 para posicionar a diversas
especies de dinosaurios teropodos y otras especies de aves extintas en el contexto de las
aves actuales. Se usaron seis grupos evolutivo-morfofuncionales para la realizacion del
diagrama. Estos grupos estan formados por las familias Phorusrhacidae, Rallidae,
Spheniscidae, Cariamidae y el grupo de las ratites (que incluye las familias actuales
Struthionidae, Rheidae, Apterygidae y Dromaiidae y Casuariidae), asi como un grupo

multifamiliar de aves voladoras (“Voladores”).

Para comprender cémo se distribuyen los valores del indice braquial dentro de los
poligonos que genera el diagrama ternario, se realiz6 un Analisis de Varianza
(ANOVA) con los seis grupos mencionados anteriormente. Con el fin de analizar si la
media de los valores de Bl calculados para los fororracidos difiere o no con los valores
de la media calculada para los otros cinco grupos, se realizaron dos analisis distintos. El
primero incluyo todas las especies de fororracidos, mientras que en el segundo se
excluyeron los de mayores tallas (es decir se trabajé solo con los psilopterinos sensu
Alvarenga, et al. 2011). Para crear el diagrama ternario y realizar el analisis de varianza

se utilizo el programa estadistico PAST (Hammer, et al. 2001).
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Fig. 1) Metodologia para la visualizacién de morfoespacios mediante diagrama ternario.
A) Porcentaje de cada hueso de la especie Ay su correspondiente eje donde sera
graficado cada punto, B) Simplificacion del ala y los valores correspondientes para cada
segmento. C) Diagrama ternarios con la especie A graficada, las flechas sefialan hacia
donde crece cada eje. Modificado de Middleton y Gatesy (2000).

Analisis de las tendencias morfoldgicas a través de regresiones lineales y
analisis de covarianza.

El tipo de relacidon entre la masa corporal y la longitud total de los segmentos alares
fue analizada mediante regresiones lineales para cada segmento (carpometacarpo,
hamero y radio). Para obtener la recta de regresion de cada grupo y sus
correspondientes errores se utilizo el programa PAST (Hammer, et al. 2001). Con el fin
de linealizar la regresion, se utilizaron los valores logaritmicos de las cuatro variables
antes mencionadas. Se grafico la longitud total de cada segmento alar (medido en
milimetros) en funcién de la masa corporal (medida en gramos), utilizando el ajuste de
cuadrados minimos (OLS). Luego se realizd un test ANCOVA para cuantificar la
semejanza estadistica de las pendientes de las de regresiones lineales. Se compard la
pendiente de regresion de cada grupo y segmento contra la pendiente correspondiente
para los fororracidos.
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Para llevar a cabo lo planteado en el parrafo anterior se confeccion6 una base de
datos que consta de 204 especies actuales, cuyas medidas fueron tomadas de: Middleton
y Gatesi (2000), Livezey (2003) y Nudds (2004). Se complementé con medidas de
ejemplares de ratites y rinocriptidos (familia Rinocryptidae) pertenecientes al Museo de
Historia Natural de Taubate (Rhea americana MNHT 668, 1923, 469; Casuarius
casuarius MNHT3; Dromaius novahollandaie MNHT 1954,101118; Scytalopus
speluncae MNHT4356; Merulaxis ater MNHT 652). Se midi6 un ejemplar de Chunga
burmeisteri (MLP s/n) perteneciente al Museo de Ciencias Naturales de La Plata 'y un
ejemplar de Rhynochetos jubatus (USNM612084) perteneciente al Smithsonian
National Museum of Natural History. Los datos recopilados para efectuar las

regresiones lineales se encuentran en la Tabla 2 del Anexo.

La masa de las aves actuales fue tomada de la literatura en base a datos promedio

(Dunning, 2008) y se sigui6 la nomenclatura anatomica de Baumel y Witmer (1993).

Tabla I. Medidas (mm) de los segmentos alares, indice Braquial (BI), W peso corporal
estimado (N), Q-prediccion de los valores de carga alar (N/m?) y S-Area alar (m?) estimada para

ocho ejemplares de Phorusrhacidae.

Especie Ejemplar Humero Ulna Radio Carpo Bl W Q Qmin  Qmax A
Llallawavis scagliai MMP-5050 127,7 850 755 56,6 150 176,58 455,18 401,22 518,50 0,388
Mesembriornis

MACN-5944 190 107 99 79,0 1,78 686,7 1010,35 845,61 1214,15 0,680
milneedwardsi
Paraphysornis brasiliensis DGM-1418 195,0 830 684 715 2,35 17658 3840,98 2947,45 5048,34 0,460
Procariama simplex FM-P14525 104,0 83,0 77,1 49,7 125 124,19 19153 178,59 205,86 0,648
Psilopterus bachmani MPM-PV4241 99,8 78 71 47 1,28 44,145 211,61 196,05 228,98 0,209
Psilopterus colzecus MLP 76-VI-12-2 113,8 77,2 68 45 1,47 100,45 415,76 368,64 470,73 0,242
Psilopterus lemonei A PUM-15402 103,0 795 740 475 1,30 82,89 224,63 207,30 244,04 0,369
Psilopterus lemonei B BMNM-A559 1225 86,2 80,0 56,8 142 82,89 349,16 313,12 390,72 0,237
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Resultados

Indice Braquial y parametros aerodinamicos.

Los valores de indice braquial calculado para los ejemplares fésiles estudiados
presentan un maximo de 2,35 para Paraphysornis brasiliensis y un valor minimo de
1,25 para Procariama simplex (Tabla I). Los valores de este indice fueron calculados
para 197 especies de aves actuales, y estos varian entre 0,66 para la golondrina comudn
(Hirundo rustica) y 3,18 para avestruz (Struthio camelus); Los valores de las aves
voladoras se encuentran entre 0,66 (golondrina comun) y 1,38 para el arao comin (Uria
aalge). El valor de BI més bajo reportado en la literatura fue para el vencejo comin
(Apus apus = 0,48) y el mas alto para S. camelus (3,30) (Nudds, 2007). Todos los

valores de BI calculados estan disponibles en el Anexo 1 de esta tesis.

Los parametros aerodindmicos estudiados muestran que la menor (191,53 N/m?) y
mayor (3840,98N/m?) carga alar (Q) fueron obtenidas en los ejemplares fésiles de P.
simplex y P. brasiliensis, respectivamente. Por otro lado, Psilopterus bachmani posee la
menor area alar (0,209), mientras que Mesembriornis milneedwardsi la mayor (0,680).
En la Tabla | del Anexo se puede observar que todos los fororracidos poseen cargas

alares altas (>190 N/m?) en comparacién con la mayor parte de las especies actuales.

Diagramas ternarios y analisis de varianza (ANOVA).

El diagrama ternario (Fig. 2) permite observar que las especies de menores tallas
(Psilopterus lemonei, Psilopterus bachmanni y Procariama simplex) se encuentran
incluidos en el poligono de las especies de la familia Rallidae, y muy cerca del extremos
del poligono de las aves voladoras. Se observa una disposicion acotada en el poligono
de Phorusrhacidae, donde existe poca variacion en las proporciones de los
carpometacarpos y radios; mientras que existe una gran variacion en las longitudes de

los himeros.

En el poligono que forman las cuatro especies del genero Tachyeres o patos vapor, se
puede ver como la Unica especie voladora (T. patachonicus) se encuentra dentro del
poligono de las aves voladoras. Mientras que el pato vapor malvinero (T. brachipterus)
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y el pato vapor cabeza blanca (T. leucocephalus), ambos no voladores, también estan
dentro del poligono de las voladoras; mientras que T. pteneres no voladora se encuentra
por fuera de este.

El poligono formado por las especies de Cariamidae se encuentra comprendido en su
totalidad dentro del poligono de los voladores; junto con el kagi (Rhynochetos jubatus)
y el kakapo (Strigops habroptilus), ambas especies consideradas no voladoras (Roots,
2006).

En el poligono de ratites se observa una importante variacion en todos los segmentos
alares, lo que sugiere una sefial de alta plasticidad morfol6gica. Los tres ejemplares de
emU (Dromaius novaehollandiae) son los que se acercan en mayor medida al poligono
de las aves voladoras. Estos presentan huesos del carpo de gran tamafio, apenas mas

pequefios que los radios.

Los Rallidae poseen un poligono amplio donde se encuentran algunas especies que
carecen de la capacidad de vuelo y otras que aun mantienen esta capacidad. Solamente
los ejemplares del rascon de la Isla Tristan da Cunha (Atlantisia rogersi) y el weka
(Gallirallus australis) caen por fuera del poligono de las aves voladoras. Por lo tanto,
las proporciones del resto de los Rallidae comparten similitud con las de algunas aves

voladoras.

Las aves voladoras poseen una gran variedad morfoldgica, lo que tiene como
consecuencia un poligono con gran amplitud. En este es notable la separacion que
poseen los troquilidos (picaflores). Estos poseen grandes carpos de mayor tamafio que el
resto de los segmentos 0seos. Las aves que se acercan mas al poligono de los

fororracidos son los araos y el alca (Uria aalge, Uria lomvia y Alca torda).

Los Spheniscidae (pinguiinos) poseen una identidad propia y solo el pingtino azul
pequefio (Eudiptula minor) ingresa al poligono de los Rallidae. Los pingliinos poseen
caracteristicas unicas en las modificaciones de los miembros alares, ya que estos le

permiten nadar a muy altas velocidades.
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Fig. 2) La figura muestra el diagrama ternario creado en base a las proporciones porcentuales
de los segmentos alares (Hiumero, Radio y Carpometacarpo).
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El Andlisis de Varianza (ANOVA) fue realizado con seis grupos evolutivo-
morfofuncionales seleccionados (Phorusrhacidae N=8, Rallidae N= 24, Spheniscidae
N= 14, Cariamidae N=3, Voladores N=24 y ratites N=16). Este analisis de varianza

mostro una diferencia mayor dentro de los grupos que entre grupos (p<0,05).

Los resultados del primer analisis (el cual incluyo todas las especies de fororracidos)
sugieren que los fororracidos poseen pocas diferencias en el Bl con Spheniscidae, ratites
y Rallidae. Se encontraron mayores diferencias en el Bl con Cariamidae y con el grupo
formado por aves voladoras, como se aprecia en la tabla Il.

En la Tabla 11 se puede ver que en la muestra utilizada los ratites no se diferencian
significativamente de los fororracidos ni de los pinguinos, mientras que si lo hace del

resto de los grupos.

Tabla Il. Resultado del Analisis de Varianza ANOVA, mostrando las probabilidades para los
5 grupos elegidos y para los ocho ejemplares de Phorusrhacidae. Probabilidades sombreadas

implica p (valor) significativo< 0,05

ANOVA

Suma de los cuadrados  p(valor)
Entre grupos: 5,769 2,86E-08
Dentro de grupos: 8,547

Rallidae Spheniscidae Cariamidae Voladores Ratites

Phorusrhacidae 0,2683 0,8587 0,02977 0,0117 0,8078
Rallidae - 0,9139 0,9315 0,7977 0,01239
Sphenicidae - - 0,3737 0,2126 0,1662
Cariamidae - - - 0,9996 0,0006159
Voladores - - - - 0,0002683

El segundo anélisis, en el cual se utilizo solamente a los fororracidos de menores
tallas (Psilopterinae + Procariama), nuevamente el analisis de varianza mostro una

diferencia mayor dentro de los grupos que entre grupos y un p valor < 0,05 (Tabla IlI).

El anélisis arrojo como resultado que los psilopterinos no se diferencian

significativamente de ninguno de los otros grupos. Se encontrd una gran similitud con
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los pinglinos (Spheniscidae). Los Ratites, Spheniscidae y Psilopterinae poseen valores
similares, y se mantienen diferenciados de los grupos que poseen valores de Bl menores
(Tabla 11).

Tabla I1l. Resultado del Analisis de Varianza ANOVA, mostrando las probabilidades para los
5 grupos elegidos y para los 5 ejemplares de Phorusrhacidae que poseen las menores tallas

(Psilopterinae), Probabilidades sombreadas: P valor significativo< 0,05.

ANOVA

Suma de los cuadrados  p(valor)
Entre grupos: 5,28628 4,019E-08
Dentro de grupos: 7,63947

Sphenicidae Cariamidae Voladores Ratites  Psilopterinae
Rallidae 0,9188 0,9354 0,8076 0,01459 0,9602
Sphenicidae - 0,391 0,2273 0,1793 1
Cariamidae - - 0,9996 0,0007662 0,4891
Voladores - - - 0,0003199 0,3027
Ratites - - - - 0,1279

Analisis de las tendencias morfoldgicas a través de regresiones lineales y
Analisis de Covarianza (ANCOVA).

Si se observa el grafico de Masa corporal vs Longitud de humero (Fig. 3) se visualiza
una tendencia general en todos los grupos a aumentar el tamafio del himero en funcion
de la masa. A pesar de esto, tanto fororracidos, como Spheniscidae, ralidos y ratites se

encuentran por debajo de la recta de regresion de las aves voladoras.

Los ratites se muestran desplazadas hacia la derecha de la linea de regresion de las
aves voladoras, pero la pendiente de la longitud del himero es muy similar a la del
grupo anteriormente mencionado. El valor de la pendiente para los ratites (0,4069
+0,28) es similar a la pendiente de las aves voladoras (0,4490+0,010)-como se observa
en la Tabla IV.
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Para los Spheniscidae la ecuacion de la recta para este grupo posee un apartamiento
por debajo de los valores de pendiente que equivalen a un crecimiento isométrico
(0,2454 +0,06).

La recta que pertenece a los Rallidae posee una pendiente baja (0,1218+ 0,063) lo
que permite vislumbrar que el aumento de la masa corporal implica poco incremento de

la longitud humeral en relacion en los otros grupos de estudio.

Los fororracidos poseen una pendiente de 0,2554 +0,20, ésta similar al del grupo
Spheniscidae y en menor medida a Rallidae y Ratites, sin embargo cuando se observan
los resultados del test ANCOVA, ninguno se diferencia estadisticamente de los
fororracidos (Tabla 1V).Los fororracidos solamente se diferencian estadisticamente del
grupo de aves voladoras (Tabla V). Esto puede deberse por el bajo coeficiente de ajuste
(R?<0,5) de las rectas de regresion lineal de la mayor parte de los grupos estudiados.

3 y=0,449x + 0,6584
R?=0,9194

y=0,2054x +1,6463
R?=0,8962

y=0,406x+ 0,229
R?=0,344

y=0,1218x+1,2817
R?=0,2186

y=0,2453x+0,9385
R?=0,7408

LOGHUMERO

Voladores
Phorusrhacidae
) Ratites
0 % Ralidos

0 1 2 3 4 6 B Sphenicidos

[¥a]

LOG MASA

Figura 3. Regresion lineal de la variacion de la longitud del himero (en mm) en funcién de la
masa corporal (en gramos) para 5 grupos de aves actuales y los fororracidos. Se muestran las

ecuaciones de regresion y sus coeficientes de ajuste (R?)
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Si se observa el gréfico de Masa corporal vs Longitud del radio (Fig. 4)se logra ver
claramente que también existe una tendencia general en todos los grupos a aumentar la

longitud del radio en funcion de la masa.

Nuevamente las ratites y Spheniscidae se muestran desplazados hacia la derecha de
la linea de regresion de las aves voladoras. Tanto Spheniscidae como ratites poseen
lineas de tendencia casi tan acentuadas como las aves voladoras. La ecuacion de la recta
para estos grupos posee valores de pendiente que podrian considerarse cercanas un
crecimiento isométrico, el valor para los ratites es 0,3691 + 0,285y para los

Spheniscidae de 0,3045+0,0630, respectivamente.

Los Rallidae presentan una recta de regresion con coeficiente angular relativamente

bajo (0,1459 + 0,065), similar a la recta de crecimiento para el humero.

Los fororracidos poseen una regresion particularmente distinta a todos las demas. En
este caso poseen un coeficiente angular muy bajo, cercano a cero (0,0235 £ 0,0386).Los
radios de los fororracidos poseen longitudes acotadas entre los 80 y 68 mm (ver Tabla

).

3 y =0,4428x + 0,6789
R%=0,8592

y =0,0235x + 1,7818
R%2=0,0578

y=0,3691x + 00,1211
R?=0,2945

y=0,1459x + 1,1114
R2=0,2788

y = 0,3045x + 0,5859
R?2=0,8214

2,5

LOG RADIO
=
(6]

@® Voladores

@® Phorusrhacidae
Ratites

0,5 X  Ralidos

M Sphenicidos

0 1 2 3 4 5 6
LOG MASA

Figura 4. Regresion lineal de la variacion de la longitud del radio (en mm) en funcién de la
masa corporal (en gramos) para 5 grupos de aves actuales y los fororracidos. Se muestran las

ecuaciones de regresion y sus coeficientes de ajuste (R?)
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En el gréfico de Longitud del carpometacarpo vs Masa corporal (Fig. 5) nuevamente

tenemos una tendencia general en todos los grupos hacia la alometria positiva.

Spheniscidae muestra una linea de tendencia casi tan acentuada como las aves
voladoras, y presentan valores de pendiente cercanos a la isometria (0,3063 £ 0,0743)

.Sin embargo, no se diferencia significativamente de Phorusrhacidae (ver Tabla V).

Los ratites poseen una linea de tendencia positiva mas acentuadas (0,6363 +0,2670) que
las aves voladoras. Su pendiente y la del grupo de los voladores (0,3993+0,0094) se
diferencian significativamente de los Phorusrhacidae (p<0,05; ver Tabla IV).

El coeficiente angular para los Rallidae, se comporta de manera similar a la que se

obtuvo para el radio, incluso el valor de pendiente es similar (Tabla IV).

Los fororracidos poseen una pendiente similar al del grupo de los Rallidae (p>0,05),

sin embargo este parece crecer con un coeficiente angular un poco mas alto (Tabla V).

y=0,3993x+ 0,536
R2= 0,9181
y=0,1826x + 0,9825
R2=0,8017

y=0,636x- 1,348
RZ=0,587
y=0,15x+ 0,9313
RZ= 0,2738
y = 0,3063x +0,4875
RZ= 0,7734

LOG Carpo

[ J Voladores

[ ] Phorusrhacidae
Ratites
Ralidos

u Sphenicidos

0 1 2

[0,
=}

LOG RIASA 4

Figura 5. Regresion lineal de la variacion de la longitud del carpometacarpo (en mm) en funcién
de la masa corporal (en gramos) para 5 grupos de aves actuales y los fororricidos. Se muestran
las ecuaciones de regresion y sus coeficientes de ajuste (R?).
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Tabla IV. Resultados de Analisis de Covarianza (One-way ANCOVA),mostrando las

pendientes de cada regresion por segmento, su correspondiente error, el p valor y el valor del

estadistico f para los 5 grupos elegidos. Probabilidades sombreadas implican diferencias

significativas respecto al valor de pendiente en Phorusrhacidae (P (valor) significativo< 0,05).

Pendiente + Error P f
Humero

Phorusrhacidae 0,2054 0,0200 - -
Rallidae 0,1218 0,0630 0,39850 0,74610
Spheniscidae 0,2454 0,0640 0,59290 0,30320
Voladores 0,4069 0,2800 0,00142 10,46000
Ratites 0,1218 0,0630 0,42030 0,70630
Radio
Phorusrhacidae 0,0235 0,0386 - -
Rallidae 0,1459 0,0650 0,33050 0,99470
Spheniscidae 0,3045 0,0630 0,00847 10,23000
Voladores 0,4428 0,0140 7.4E-8 31,74000
Ratites 0,3691 0,2850 0,19050 1,97200
Carpometacarpo
Phorusrhacidae 0,1826 0,0320 - -
Rallidae 0,1500 0,0677 0,71780 0,13410
Spheniscidae 0,3063 0,0743 0,19680 1,85100
Voladores 0,3993 0,0094 0,00020 14,50000
Ratites 0,6363 0,2670 0,04017 5,29200

Discusion

Actualmente existen al menos 17 especies con validez taxondmica asignadas a la

familia Phorusrhacidae en Sudamérica (Alvarenga et al. 2011; Degrange et al. 2015b y

Agnolin y Chafrat, 2015). Sin embargo, solo 8 ejemplares pudieron ser usados para la

totalidad de los analisis propuestos en este trabajo. Esto se debe mayormente a lo

incompleto del registro fosil y a la fragilidad de los huesos de las aves, lo que genera un

importante sesgo taxondmico. Esto implicé que varios de los segmentos alares tengan

que ser estimados suponiendo similitud geométrica con el género Psilopterus. Estas

estimaciones agregan errores a los analisis que deben ser tomados en cuenta antes de

elaborar conclusiones. Esto se aplica especialmente en el caso del célculo del indice

braquial (BI), el diagrama ternario y el analisis de las regresiones lineales.
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Aunque solo involucra dos de los tres componentes del ala, el Bl ayuda a determinar
la posicion del carpometacarpo en relacion con el codo y cuerpo durante el plegado del
ala en el vuelo (Nudds et al., 2007). Existe una tendencia general que indica que las
aves que presentan valores de BI <0.80 poseen vuelo batido, entendiéndose por vuelo
batido aquel que consiste en iniciar el vuelo mediante movimientos rapidos de las alas
para el despegue y aleteo frecuente para mantenerse estabilidad y maniobrabilidad en el
aire. Este tipo de vuelo probablemente el mas comun y esta presente en gran parte de los
Apodiformes y Passeriformes (Nudds et al., 2007). Mientras que los grupos de aves no
voladoras se caracterizan por valores altos de BI (>1,3). Sin embargo, aves de grupos
consideradas como voladores submarinos, que utilizan las alas para “volar bajo del
agua” se caracterizan por valores relativamente altos de BI (1,1- 1,4). Un ejemplo de
esto son las familias Alcidae, Gaviidae, Spheniscidae, Podicipedidae. A excepcion de
los Spheniscidae el resto de los grupos posee formas voladoras y con altos Bl (Nudds et
al., 2007). A pesar de que se considere 1,30 como el valor limite para el vuelo batido,
existen aves con valores que superan este limite y conservan la capacidad de vuelo. Este
es el caso del arao comdn (Uria aalge) cuyo Bl puede alcanzar el valor de 1,38 (Nudds
et al., 2007). Asimismo, aves no voladoras poseen Bl bajos, siendo este es el caso de
kakapo (Strigops habroptilus) y el kagu (Rhynochetos jubatus) con valores de 1,03 y
0,97 respectivamente. Esto implica que existen diversos mecanismos para la pérdida del
vuelo en las aves y no solo corresponde al acortamiento de los segmentos del ala
(Livezey, 2003).Cuando observamos los valores de Bl calculados para los fororracidos
encontramos que existen dos grupos. Uno con valores de Bl por encima del 1,30
formado por Llallawavis scagliai, Mesembriornis milneedwardsis, Paraphysornis
brasiliensis, Psilopterus colzecus y Psilopterus lemonei B (BMNM-A559); el otro
grupo con valores menores o iguales a 1,30 formado por Psilopterus bachmani (1.28)
Psilopterus lemonei A (PUM-15402) (1,30) y Procariama simplex (1,25). Los valores
de Bl podrian estar indicando que las formas mas graciles podrian ser las que tengan
mayor probabilidad de mantener la capacidad de vuelo. Sin embargo existe una notable
diferencia de tamafio en los individuos santacrucences de la especie P. lemonei (Tabla
1), incluso dentro del género Psilopterus (P. bachmanni y P. lemonei). Alvarenga y
Ho6fling (2003) proponen que estas diferencias morfoldgicas podrian referirse a una
Unica especie con representacion de distintas edades, dimorfismo sexual o variaciones

temporales representadas en distintos niveles estratigraficos. Sin embargo Degrange y
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Tambussi (2011), afirman que hay diferencias sustanciales entre estas especies.

El Bl es muy importante ya que se correlaciona con los parametros aerodinamicos
estudiados, la carga alar (Q) y area alar(A), pero estos parametros carecen de sentido si
no se parte del supuesto de que los fororracidos poseian plumas bien desarrolladas y una
estructura alar capaces de brindar sustentacion. Partiendo de esta asuncion, los
resultados obtenidos sugieren que todos los fororracidos poseen altas cargas alares
(Tabla I del anexo). Incluso las especies méas pequefias tienen cargas alares mas grandes
que la mayoria de las aves actuales. Estos valores calculados son mayores a las cargas
estimadas para las aves fosiles méas grandes conocidas hasta el momento, Pelagornis
sandersi con una carga de 51,2-160,3 N/m? (Ksepka, 2014) y Argentavis magnificens
con 84,6 N/m? (Chatterjee et al., 2007). En el caso de Procariama simplex, Psilopterus
bachmani y Psilopterus lemonei A tienen valores cercanos a estimados para el
voluminoso pterosaurio Quetzalcoatlus northropi: 223,66 N/m? (Witton y Habib, 2010)
y a los reportados para el arao comdn (Uria aalge) (229,6 N/m?) (Nudds et al., 2007).

Los valores de area alar obtenidos para los ocho fororracidos oscilan entre 0,209m? y
0,680m?, esto los sittia dentro del rango de areas que poseen las grandes aves actuales.
Por ejemplo, el condor de California (Gymnogyps californianus 0,976 m?), el quebranta
huesos (Gypaetus barbatus 0,795 m?) y el albatros de cabeza gris (Diomedea
chrysostoma: 0,496 m?) a pesar de poseer areas similares a las de los fororracidos, sus
cargas alares son menores (101,0; 68,3 y 201,0 respectivamente). Meunier (1951)
estimé que aquellas aves con cargas alares mayores a los 246 N/m? (=2.5 g/cm?)
estarian imposibilitadas de volar. Siguiendo este criterio podemos descartar el vuelo
para todos los fororracidos que poseen cargas alares mayores a 246 N/m2, (Llallawavis
scagliai, Mesembriornis milneedwardsi, Paraphysornis brasiliensis, Psilopterus
lemonei B y P. colzecus). Mientras que Procariama simplex, Psilopterus bachmani y P.
lemonei A, poseen valores de carga alar que se encuentran por debajo del valor umbral

para la perdida de vuelo (246 N/m?).

Los parametros aerodinamicos calculados y los resultados obtenidos en el diagrama
ternario son en general, congruentes, y permiten tener un mejor panorama acerca de las

morfologias alares y las distintas formas de vuelo. La aplicacion de esta metodologia
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con los datos morfométricos utilizados ha podido recrear graficamente las distintas

caracteristicas ecomorfologicas de la mayor parte de los grupos de estudio.

Cuando se observa el diagrama ternario (Fig. 2) es posible ver que esta metodologia
representa satisfactoriamente las particularidades y las diferentes capacidades de vuelo
de las cuatro especies del genero Tachyeres (patos vapor). Esto implica que la Unica
especie voladora (T. patachonicus) se encuentra dentro del poligono de las aves
voladoras junto con el pato vapor malvinero (T. brachipterus) y el pato vapor cabeza
blanca (T. leucocephalus), ambos no voladores. Mientras que el pato vapor austral (T.
Pteneres), netamente no volador, se encuentra por fuera de éste. El pato vapor austral es
la especie de mayor tamafio y menor area alar, mientras que T. brachipterus y T.
leucocephalus poseen tallas menores y estdn mas cerca a T. patachonicus, especie de
menor tamafo pero mayor area alar (Livezey y Humphrey, 1986). Se observa en que el
punto del diagrama que corresponde a T. leucocephalus se halla contiguo al de T.
patachonicus, y esto puede deberse no sélo a su similitud morfoldgica sino también a su

cercania filogenética (Fulton et al., 2012).

El poligono de los ratites es un poligono amplio y representa la gran diversidad
morfoldgica del grupo. Esta gran diversidad podria estar relacionada con el origen
polifilético del grupo y la evolucion de la pérdida de vuelo de forma independiente a
través del proceso de dispersidn, seguida por convergencia (Harshman et al., 2016;
Smith et al., 2016). Se puede observar que todas las especies dentro del grupo se
caracterizan por tener mayor porcentaje del himero en relacion al radio y el
carpometacarpo. El kiwi (género Apteryx) es la especie que posee las proporciones mas
singulares, donde el hiumero es extremadamente curvo (McGowan, 1982) y més grande
que la suma de los otros dos segmentos (Tabla 2 anexo). Cuando se observa la
disposicion de los puntos que pertenecen al emd (Dromaius novaehollandiae) se puede
observar que estos poseen una distribucion amplia, e incluso esta es mayor que la de
cualquiera de las restantes ratites. Se ha reportado que existe una gran variabilidad
intraespecifica, tanto osteoldgica como miologica, en las alas del emd la cual estaria
relacionada a las condiciones ambientales donde esta especie habita y la baja presién de
seleccion (Maxwell y Larsson, 2007). Trabajos posteriores demostraron que existe un
desarrollo heterocronico del ala en D. novaehollandiae, donde la expresion tardia de los
genes Sonic Hedgehog puede estar relacionada con la estructura pequefia y vestigial de
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las extremidades anteriores del em0 (Smith et al., 2016). La suma de estos factores

podria estar explicando la enorme variacién en la morfologia del ala del ema.

Las aves voladoras también muestran una gran diversidad de proporciones. Los
troquilidos (picaflores) se destacan por hallarse alejados hacia el tope del diagrama, y
esto se debe a que presentan carpos de gran tamafio en relacion al himero y radio. Al
observar el poligono del grupo de aves voladoras se puede visualizar que las aves con
vuelo fuertemente batido poseen radios proporcionalmente méas grandes y a medida que
se mueven hacia la pérdida de vuelo el himero toma dimensiones mayores. Asimismo
las aves con vuelo planeado (albatros, petreles, buitres) poseen humeros y radios de

tallas similares y variacion en los carpos.

Los alcidos (Uria aalge, Uria lomvia y Alca torda) son las aves voladoras que se
acercan mas al poligono de los fororréacidos y se caracterizan por ser las aves voladoras
con la proporcion del himero mas alta (Middelton y Gatesy, 2000). Estas aves tienen la
caracteristica de poseer gran carga alar (Nudds et al., 2007) y utilizar sus alas tanto para
volar fuera o bajo del agua (Livezey, 1988; Elliott et al, 2013). Para los alcidos esta
forma de desplazamiento dual (vuelo y nado) implica un gran gasto energético, siendo
el nado el mas rentable en términos de costos metabdlicos (Elliott et al, 2013). Se ha
propuesto que la optimizacion de la forma del ala y forma de buceo propulsado por las
alas, conduce a costos de vuelo tan altos que el vuelo deja de ser una opcion en las
grandes aves marinas buceadoras. Tomando en cuenta esto, Elliott et al, (2013) propone
ese mecanismo como una teoria acerca de la pérdida del vuelo en los pinguinos, sin
embargo Olson, (1973) afirma que la condicién no voladora en Spheniscidae no es
comparable a los demas casos de aves no voladoras actuales, debido a que los
pinglinos son verdaderos voladores, los cuales estan adaptados a viajar por un fluido de
mayor densidad (agua) (Olson, 1973).Los pingtiinos poseen los huesos de las alas
comprimidos hacia la cara anconal, lo que implica una conformacion Gnica en la cual
sus alas funcionan como “remos” que usan para volar bajo el agua (Livezey, 1989 a).
Estas modificaciones extremas del ala tienen como resultado un poligono bien

diferenciado del resto de las aves.
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Por su parte los ralidos poseen un poligono que se extiende hacia dentro y fuera del
grupo de los voladores. Esto se debe a la existencia de especies con y sin la capacidad
de volar, e incluso se han reportado especies que por su acumulacion de grasa pierden
temporalmente la capacidad de vuelo (Livezey, 2003). Solamente los ejemplares de
rasconcillo de Tristan da Cunha (Atlantisia rogersi), ave no voladora viva mas pequefia
del mundo (ver Livezey, 2003) y del weka (Gallirallus australis) , quedan por fuera del
poligono de las aves voladoras. Por lo tanto, las proporciones del resto de los Rallidae
comparten similitud con las de algunas aves voladoras. Esto sugiere que probablemente
fueron capaces de volar, pero conductualmente son no voladoras, caracteristica
observada en algunas otras especies endémicas de islas. En la gran mayoria de los
Rallidae, la ausencia de vuelo esta asociada con héabitat insular (Livezey, 2003). Este
aislamiento en si mismo tenderia a conducir a la especiacién alopétrica (Roff, 1994).
Este es el caso de Atlantisia rogersi donde una sola especie ancestralmente voladora
podria haber dado lugar a tres especies (2 fosiles y la especie actual) que derivaron
hacia la pérdida del vuelo independientemente. Se propone que esto ocurrié en
respuesta a distintas condiciones ambientales en islas separadas entre si y del continente
mas cercano por grandes extensiones de océano (Olson, 1973). Se ha sugerido para
algunas especies de ralidos insulares una reciente y rapida perdida de su capacidad de
vuelo (Olson, 1973).

El zambullidor del Titicaca (Rollandia microptera) y cormoran aptero
(Phalacrocorax harrisi) se hayan totalmente por fuera del poligono de los voladores. El
primero presenta reducciones en las longitudes relativas de alas, cola, remeras, ademéas
de una importante disminucion del tamafio relativo de la carina esternal y los madsculos
del pecho (Livezey, 1989 b). Mientras que el segundo presenta gran tamafio corporal,
acortamiento de rémiges, acompafiado de modificaciones importantes en la forma de las
plumas, reducciones significativas en longitudes de los huesos de las alas,
particularmente el radio y el clbito, ademas de importante disminucion del tamafio del
esternon y los masculos pectorales (Livezey, 1992 a). Muchas de las peculiaridades
morfologicas de P. harrisi son pedomorficas, aunque varias no pueden ser atribuibles a
la heterocronias del desarrollo (Livezey, 1992 a). Recientemente un grupo de
investigadores propuso que el efecto combinado de variantes en genes necesarios para la
correcta regulacion transcripcional y disfunciones del cilio primario (importante para la
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sefializacion de los genes Sonic Hedgehog) probablemente contribuyeron a la evolucion
de alas muy reducidas y otras adaptaciones esqueléticas asociadas con la pérdida de

vuelo en P. harrisi (Burga et al,2017).

El kakapo y el kagll como ya se menciond se encuentran dentro del poligono de los
voladores, compartiendo el area con las seriemas. El kakapo es un loro mayormente no
volador de Nueva Zelanda, de habitos nocturnos y elusivo (Roots, 2006). Es el
psitaciforme méas masivo y sexualmente dimorfico en el mundo, posee el tamafio del ala
relativa mas pequefio que cualquier loro. En el esqueleto pectoral del kagu, las
dimensiones son mas pequefias que en el kea (Nestor notabilis). Los elementos del ala
proximal son desproporcionadamente largos y los elementos distales
desproporcionadamente cortos (Livezey, 1992 a, b). Ademas muestra la particularidad
de que el esterndn posee un escaso desarrollo de la carina sterni (quilla), del coracoides
y del himero, por lo que la suma de estas modificaciones le estarian impidiendo volar
(Livezey, 1992 b). Rhynochetos jubatus (kagu) es la Gnica especie actual de su familia y
habita en grupos familiares cooperativos en aéreas montafiosas y arboladas de Nueva
Caledonia (Theuerkauf et al., 2009). Posee una rudimentaria capacidad de vuelo la cual
usa solamente en condiciones de alto peligro (Roots, 2006). Esta especie evoluciond sin
la presion de predadores y vive en grupos familiares, por lo tanto el mantenimiento del
vuelo no fue necesario. Se ha reportado que tanto el kakapo y el kagu pueden
ocasionalmente planear pendiente abajo en sus habitats, (en general boscosos y
montafiosos) por lo tanto estos puede ser considerados comportamentalmente como
aves no voladoras. (Hunt, 1996; Collar, 1997; Roots, 2006).Esto demuestra que la
caracterizacion de la condicion no voladora en aves no depende solamente de las
proporciones de los segmentos alares, ya que pueden existir otros factores

determinantes.

Cariama cristata y Chunga burmeisteri (seriema y chufia de patas negras), al igual que
Rhynochetos jubatus prefieren la locomocion en tierra firme que el vuelo. Estas aves
sudamericanas poseen proporciones alares que los vuelven aptos para esta actividad, sin
embargo son reacios a volar. Corren a velocidades de hasta 25 km/h antes de despegar.
Sus vuelos son cortos, y por lo general consiste en una explosion de aleteo rapido

seguido de un largo deslizamiento planeado (Redford y Peters, 1986).A pesar de ser
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consideradas las aves actuales mas emparentadas con Phorusrhacidae, no son similares

en las proporciones alares.

El poligono de Phorusrhacidae del diagrama ternario (Fig. 2) posee una disposicion
acotada, donde se observa poca variacion en las proporciones de los carpometacarpos y
radios a pesar del aumento de tamafio; mientras que existe una gran variacion en las
longitudes de los himeros. Esta disposicion podria estar influenciada por la forma en la
que se escalaron los segmentos faltantes. Sin embargo al estudiar las especies que
poseen los restos 0seos de las alas completos, aun se puede observar que presentan la
misma tendencia. Los fororracidos de mayor tamafio se alejan del poligono de los
voladores. Llallawavis scagliai, Mesembriornis milneedwardsi, Paraphysornis
brasiliensis poseen cuerpos masivos y alas relativamente cortas (Tabla I), por lo tanto se
puede descartar con certeza, basado especialmente en sus muy altas cargas alares, que
estos estaban imposibilitados de volar. Mientras que Psilopterus lemonei, Psilopterus
bachmanni y Procariama simplex son las especies que se encuentran mas cerca del
poligono de los voladores. Sus tamafios son modestos y sus pesos no superan los 15 kg
(ver Tabla I). A pesar de que se conoce el brazo de P. simplex, es posible poner en
duda las medidas utilizadas. Esto se debe a que estas fueron tomadas a partir de
materiales aparentemente reconstruidos, y esto lleva a que las medidas puedan ser
menos precisas. De ser asi, probablemente la posicion en el diagrama ternario de P.
simplex sea distinta. Aun asi, si las medidas fueran precisas ain no se podria afirmar

que esta especie hubiese tenido capacidad de vuelo.

Como se menciond arriba los tres fororracidos que se encuentran en la zona de
transicion entre las aves voladoras y las que perdieron la capacidad de volar, poseen
masas menores a los 15 kg. A priori se puede pensar que son masas demasiado grandes
para volar por vuelo batido, sin embargo actualmente existen aves voladoras que
superan esa masa. La avutarda comun (Otis tarda) alcanza un maximo de 18 kg
mientras que la avutarda kori (Ardeotis kori) y varios cisnes tienen un maximo de 15 kg
de masa (Dunning, 2008). Pennycuick (1996) planteo que el vuelo batido a una
velocidad de potencia minima es posible en aves hasta aproximadamente 14 kg, debido
a restricciones dadas por el estrés muscular. Pero esto no implica que las aves mas

grandes no puedan volar, solo que no pueden alzar el vuelo verticalmente desde el
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suelo. Las especies fosiles Argentavis magnificens y Pelagornis sandersi exceden
ampliamente los 20 kg y para estos se ha propuesto otros tipos de vuelo como son el
planeo termal y el vuelo planeado similar a los albatros (Chatterjee, et al. 2007; Ksepka,
2014).

Para comparar estadisticamente los poligonos se realizé un analisis de varianza
ANOVA de las diferencias entre medias del indice braquial (BI). Este analisis fue
realizado con los seis grupos evolutivo-morfofuncionales, y mostré que existe una
diferencia mayor dentro de los grupos que entre grupos (Tabla Il). Esto posiblemente
esté relacionado con el numero dispar de especies utilizadas, ya que para algunos de los

grupos se contd con un bajo nimero de especies.

Los resultados del primer andlisis (el cual incluyo todas las especies de fororracidos)
sugieren que los fororracidos poseen pocas diferencias en el Bl con Spheniscidae,
Ratites y Rallidae. Esto puede deberse a que estos tres grupos poseen grandes humeros,
cortos radios y ulnas (Middelton y Gatesy 2000). Los fororracidos mostraron
diferencias significativas en el Bl con Cariamidae y con el grupo formado por aves
voladoras. En la Tabla Il se puede ver que en la muestra utilizada los Ratites no se
diferencian significativamente de los fororracidos ni de los Spheniscidae, mientras que
si lo hace del resto de los grupos. Esto puede estar asociado a que los valores de Bl mas

altos estan presentes en los dos grupos anteriormente mencionados.

El segundo analisis de varianza, en el cual solo se utilizaron aquellos de menores
tallas (Psilopterinae), revel6 una diferencia mayor dentro de los grupos que entre grupos
con un p valor <0, 05 (Tabla Il). El analisis arrojo como resultado que los
Psilopterinos no se diferencian significativamente de ninguno de los otros grupos. Se
encontré una gran similitud con los Spheniscidae. Los Ratites, Spheniscidae y
Psilopterinos poseen valores similares y se mantienen apartados de los grupos que
poseen valores de Bl menores. Los Ratites se diferencian notablemente de los grupos de

aves mas pequefias (Cariamidae, Rallidae y voladores).

Ambos analisis plantean la similitud entre los grupos con Bl mas grande; sin
embargo la remocidn de las especies de fororracidos mas grandes acerca a este grupo a
los Rallidae en mayor medida que al resto de los grupos de menor Bl. Esto quizas

podria estar indicando que los procesos evolutivos de la pérdida de vuelo mencionados
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para los Rallidae (Livezey, 2003), podrian haber sido similares en los fororracidos

basales.

El diagrama ternario agrupa satisfactoriamente a las aves actuales segun las
proporciones porcentuales de cada segmento, sin embargo es necesario también estudiar
como la longitud de los segmentos alares se comportan en relacion al tamarfio corporal.
El estudio alométrico de la variacion de las longitudes de los segmentos alares puede
indicar similitudes y diferencias entre los grupos estudiados, en el objeto de plantear

escenarios de la posible evolucion de la pérdida de vuelo en Phorusrhacidae.

Si se observan los gréaficos de las tres regresiones lineales (Figs. 1,2 y 3) se puede
apreciar que existe una tendencia general de todos los grupos hacia la alometria
positiva. Esto implica que al aumentar la masa aumenta el tamafio absoluto de los
segmentos 6seos proporcionalmente. Esto es consistente con estudios previos donde se
evalud el crecimiento del ala en funcion de la masa corporal (Nudds, 2007; Rayner,
1988). Sin embargo, tanto fororracidos, como en Spheniscidae Yy ratites se encuentran
claramente por debajo de la recta de regresion de las aves voladoras, lo que implica que
los segmentos 6seos son mas pequefios que lo esperado para un ave de esa masa. A
diferencia de los anteriores grupos, los Rallidae poseen especies voladoras, por lo tanto
estas se encuentran por encima de la recta de regresion para voladores o muy cercanas a

esta, mientras que los no voladores se alejan de la linea de tendencia.

El analisis de covarianza muestra que los ratites y Spheniscidae, a pesar de poseer
pendientes distintas a los fororracidos, estas no se diferencian estadisticamente (Tabla
IV). El valor de la pendiente para los ratites es superior a los valores esperados para un
crecimiento isométrico y cercano a la pendiente de las aves voladoras, ambos grupos
poseen una gran dispersion de sus datos. Esto se puede explicar por la gran variabilidad
morfoldgica de los huesos de las alas de los ratites. Esta variacion estaria relacionada
con el factores sistematicos y / o geogréaficos (Cubo y Casinos 1997). El estado no
volador podria haber sido adquirido en ausencia de una presion selectiva relacionada
con la funcién locomotora de los huesos de las alas (Cubo y Casinos 1997). Mientras
que para los esfenicidos, la linea de tendencia de la grafica himero en funcion de la
masa, es similar a la de las aves voladoras. Esto que implica un rapido crecimiento de

los humeros en funcién de la masa corporal de las distintas especies. La ecuacién de la
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recta para este grupo posee una pequerfio apartamiento por debajo de los valores de
pendiente que equivalen a un crecimiento isométrico. Livezey (1989 a) encontro que
existe una relacion isométrica en los miembros anteriores de los Spheniscidae en tres de

los cuatro modelos alométricos que estudio.

Las alometria de los segmentos 6seos de los fororracidos poseen patrones de
crecimiento del humero y carpo (en funcion de la masa) similar al de los réllidos, y a
pesar que parecen crecer coeficiente angular mas acentuado, sus pendientes no se
diferencian estadisticamente (Tabla IV). Se puede apreciar que los puntos forman una
recta con una baja pendiente, esto implica que la masa aumenta mas que la longitud para
el segmento en cuestion. Por lo tanto ambos grupos poseen huesos de menor tamafio
que lo esperado para un ave con esa masa. Los himeros de los fororracidos parecen ser
grandes respecto a los demas segmentos alares, lo que hace que estos aparezcan en un
sector elevado de la grafica. Incluso los géneros con menores tallas poseen

proporcionalmente grandes hdmeros.

En relacion a la regresion lineal de las masas en funcion de la longitud del radio, se
puede decir que los fororréacidos se diferencian notablemente del grupo de aves
voladoras (Tabla IV). En los fororracidos, a pesar de poseer un coeficiente angular
menor que Spheniscidae y ratites, el analisis de covarianza muestra que solo existen
diferencias estadisticamente significativas con el grupo de los Spheniscidae. Tanto
Spheniscidae como ratites poseen lineas de tendencia casi tan acentuadas como las aves
voladoras. Esto implica un rapido crecimiento de los himeros en funcion de la masa de
las distintas especies. La ecuacion de la recta para las muestras seleccionadas para estos
grupos, poseen valores de pendiente que podrian considerarse como un crecimiento
isométrico (Tabla IV). Sin embargo, para muestras mas grandes los valores de ambos

grupos se apartan notablemente de la isometria (Cubo y Casinos 1997).

Para Rallidae y fororréacidos las rectas de regresién (masa corporal vs longitud del radio)
poseen un crecimiento menos abrupto que el obtenido para las aves voladoras. Los
Rallidae presentan una recta de regresion similar a la recta de crecimiento para el

himero, sin embargo esta posee un coeficiente angular mas acentuado.
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Los fororrécidos poseen una regresion Unica y distinta a todos las demés. En este caso
poseen un coeficiente angular muy bajo, lo que significa que casi no habria aumento del
tamanio del radio en funcién de la masa. Los radios de los fororracidos poseen valores
acotados entre los 80 y 68 mm. Esto implica que animales con notables diferencias en
tamarios poseen segmentos de similares medidas en absoluto. Esto se puede observar
claramente en el diagrama ternario Fig. 2 y podria estar influenciado por la manera en
que se estimaron los huesos faltantes en algunas especies. Tanto el radio como la ulna
son huesos de suma importancia en el desarrollo del vuelo, ya que son el anclaje de las
plumas secundarias que generan la sustentacion durante el vuelo (Raikow, 1985). El

bajo desarrollo del radio y la ulna indica una baja capacidad de vuelo (Nudds, 2007).

Observando el grafico de masa corporal vs longitud del carpometacarpo (Fig. 5) es
posible ver que los fororracidos presentan un coeficiente angular notablemente mas
pequefio que Spheniscidae, Ratites y aves voladoras, sin embargo solo se diferencia
estadisticamente de los ultimos dos (Tabla V). Los Spheniscidae muestran una linea de
tendencia casi tan acentuada como la de las aves voladoras, presentan valores de
pendiente cercanos a la isometria. Mientras que los ratites poseen lineas de tendencia
mas acentuadas que las aves voladoras. Esta regresion muestra que los ratites poseen un
mayor crecimiento de los carpos en funcion de la masa que el resto de los segmentos
alares. Esto podria estar relacionado con la baja presion de seleccion sobre el ala, en
contraste con una alta seleccion sobre las patas y su adaptacion para la carrera (Cubo y
Casinos 1997).

Los fororracidos poseen una regresion lineal similar al del grupo de los rélidos, y no
se diferencian estadisticamente. La tendencia de los huesos del carpo en los fororracidos
es mas parecida a la del humero. Esto implicaria que a medida que la masa aumenta,
himeros y carpos crecen mas rapido que el radio. Esto podria estar asociado a la perdida
del vuelo, ya que como se menciono antes, tanto ulna como radio son de suma
importancia en la mecanica del vuelo. Sin embargo algunos autores sugieren que el
acortamiento de la mano (entendida como carpometacarpo + falanges) precede la
pérdida del vuelo (Nudds y Slove Davison, 2010). De esta manera lo primero que
comenzaria a acortarse seria ese segmento y luego el resto, lo que desencadenaria la
pérdida del vuelo (Nudds y Slove Davidson 2010). Los resultados obtenidos en este

trabajo no son compatibles con la propuesta de Nudds y Slove Davidson (2010), lo que
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plantea la posibilidad de que esta afirmacion no permita generalizar para todos los

grupos de aves y sean necesarias otras propuestas sobre la pérdida del vuelo.

Cuando se observan los resultados del segundo analisis de varianza por grupos (s6lo
con los psilopterinos) o las regresiones lineales para los tres segmentos estudiados, es
posible ver que existe semejanza entre los ralidos y los fororracidos. Esto podria sugerir
que los dos grupos podrian haber pasado por similares fuerzas ambientales que
desencadenaron una rapida pérdida del vuelo, acompafiado de una tendencia hacia el
aumento de tamafio (Cubo y Casinos 1997, Livezey, 2003, Livezey y Humphrey 1986).
La familia Psilopterinae (sensu Alvarenga y Hofling 2003) retne las formas mas
gréciles de los fororracidos. Mientras que los Mesembriornitinae y Phorusrhacinae
poseen especies grandes a gigantes, lo que plantea un origen polifilético del gigantismo

en la familia (Degrange et al, 2015 a).

Como se vio anteriormente tanto el diagrama ternario como el indice braquial,
muestran que existen tres especies de fororracidos los cuales potencialmente podrian
poseer una capacidad precaria de vuelo (Psilopterus lemonei, Psilopterus bachmanni y
Procariama simplex). Estos se hayan cercanos a algunos alcidos los cuales son
conocidos por poseer un vuelo costoso energéticamente y poco maniobrable (Livezey,
1988). Sin embargo, se tiene que ser precavido con esta comparacion, ya que puede ser
engafiosa, porque en menor medida respecto a los pingiinos, los alcidos son aves con

disefios muy efectivos para volar bajo del agua, como mantenia Olson (1973).

Es importante destacar que para todos estos analisis mencionados se debe buscar las
correlaciones anatomicas correspondientes para generar una vision global del vuelo de

las aves fosiles en estudio.

En Psilopterus el pigostilo es muy grande y robusto, siendo mayor y méas desarrollado
dorsoventralmente que el de los Cariamidae y Sagittariidae (secretario africano). Esto
indica la existencia de un gran desarrollo de plumas timoneras (Sinclair y Farr, 1932).
Estas plumas aportan sustentacion, pero principalmente son las utilizadas en los
cambios de direccién y provocan el descenso de la velocidad durante el aterrizaje en
muchos grupos de aves (Raikow, R. J. 1985)

Aunque se sabe muy poco sobre la morfologia de los esternones, los pocos que se han

preservado son largos y angostos (Degrange et al. 2015 a, Sinclair y Farr, 1932).
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Poseen una robusta carina esterni (quilla) que no se expande ventralmente y las
articulaciones con las costillas son similares a las de los Cariamidae (Degrange et al.
2015 a).La presencia de una quilla desarrollada plantea la posibilidad de la retencion de
fuertes musculos para el aleteo en Psilopterus (Sinclair y Farr, 1932). Tanto el género
Psilopterus como Procariama presentan furculas bien desarrolladas (Agnolin,
2013).Sin embargo Lallawavis presenta las farculas no soldadas (Degrange et al., 2015
a).A pesar de que Psilopterus y Procariama presentaban un tamario alar menor al de los
Cariamidae actuales, y el doble de tamafio y masa corporal, la profunda impresion del
m. brachialis tanto en la ulna como el himero, asi como las papilas ulnares bien
desarrolladas, podrian sugerir la presencia de plumas remeras bien desarrolladas y

posiblemente la retencién de la capacidad del vuelo (Tonni, 1977).

La capacidad de vuelo para estas especies fosiles, no puede afirmarse sin tener en
cuenta ciertas consideraciones, ya que no se sabe el tipo de plumas que estas especies
podrian haber tenido. Si se consideran las plumas de los caridmidos actuales, estas son
fibrosas en pecho y vientre. Mientas que en el dorso son redondeadas (pluma de
contorno), las plumas del ala son fuertemente asimétricas y las de la cola son largas
(Obs. personales de especimenes de Museo de Historia Natural de Montevideo y
ejemplares en vida libre). Si se toma en cuenta las caracteristicas de las papilas ulnares y
del pigostilo ya mencionadas, y utiliza el criterio de Phylogenetic extant bracket
(Witmer, 1998), podriamos considerar que al igual que los Cariamidae (grupo viviente
mas cercano) los psilopterinos podrian haber poseido plumas bien desarrollados en alas

y colas.

Considerando todo lo anterior, no es posible descartar para las especies de menor talla
de fororracidos la posibilidad de que hayan mantenido un rudimentario vuelo planeado.
Lo que nos permitiria descartar la idea de una migracion de fororracidos basales desde
Sudamérica a Africa o viceversa. Por lo tanto cabe considerar la idea de que la forma
europea Y la africana podrian no estar relacionadas con los Phorusrhacidae americanos.
Y que la similitud morfoldgica podria ser el reflejo de una adaptacion convergente a un
estilo de vida cursorial y no volador (Tambussi y Degrange, 2013).

A partir de los resultados obtenidos se pueden plantear, las siguientes alternativas

evolutivas y consideraciones paleobioldgicas:
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1) Los segmentos largos apendiculares en los psilopterinos se deben a la relajacion
de presiones de seleccidn sobre el ala, en un caso similar al del emd (Maxwell y
Larsson, 2007). Mientras que sobre sus patas se ejercia una muy fuerte presion de

seleccion (Degrange, 2017).

2) Los psilopterinos sufrieron un proceso evolutivo similar al de los rélidos que los
llevo a la pérdida del vuelo en periodos relativamente cortos de tiempo evolutivo (Olson,
1973).

3) Psilopterus lemonei, Psilopterus bachmanni como Procariama simplex podrian
haber mantenido una rudimentaria capacidad de vuelo, usando sus fuertes patas para
propulsarse hacia el aire. Utilizaban el vuelo para el ataque a sus presas (Tonni y
Tambussi, 1988), en la lucha intraespecifica o defensa de territorio (como las seriemas
actuales, ver Redford y Peters, 1986).

4) Estas especies podrian usar el aleteo para ayudar a subir a los arboles,
movimiento conocido como wing-assisted incline running (WAIR), previamente
propuesto como un escenario evolutivo del origen del vuelo (ver Dial, 2003 y Bundle y
Dial, 2003), para anidar (al igual que las seriemas, ver Redford y Peters, 1986) o
descansar fuera del alcance de la mayoria de los depredadores terrestres con los que
coexistian (ej. cocodrilos sebécidos, marsupiales carnivoros, buitres teratornitidos y

otros fororracidos de mayor talla, ver Tambussi, 2011).

5) Estas especies podrian utilizar las alas y las plumas de la cola para generar
momentos de torsion o mejorar el balance durante la carrera, y esto le permitiria dar
giros rapidos, mayor maniobrabilidad y estabilidad, como lo hacen las avestruces
Struthio camelus, otros ratites (ver Folch, 1992), y otros vertebrados como los chitas o
guepardos (Acinonyx jubatus) (ver Wilson, et al., 2013; Patel et al 2016).
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Perspectivas

Como se vio anteriormente, existen maltiples formas de aves voladoras y no
voladoras. Los métodos empleados en este estudio resultaron muy Utiles y descriptivos,
sin embargo no son suficientes para poder asignar a especies fosiles la capacidad de
volar de forma determinante. Por lo tanto, es importante explorar otros métodos que
permitan asignar con mayor certeza este mecanismo de locomocién, por ej: anélisis
multivariantes, (como ejemplo ver Serrano et al., 2017), nuevos indicadores
morfoldgicos o/y detallados estudios anatdmicos-osteoldgicos (como ejemplo ver Liu et
al., 2017). Otras ideas para explorar en futuros estudios, pueden ser el anélisis de los
miembros posteriores como impulsores en el despegue (Provini et al., 2012) y el estudio
de analogos avianos actuales para lograr entender algunos aspectos del potencial vuelo
en fororracidos. Los avances previos en la comprension del proceso evolutivo de
pérdida del vuelo y otros aspectos paleobioldgicos de otros grupos de aves fosiles
gigantes puede aportar en este sentido (para una reciente revision ver Mayr, 2017). En
relacién a esto, seria importante explorar los potenciales mecanismos heterocronicos en
fororracidos durante su evolucion de pérdida de vuelo, como se han registrado para
diversos grupos de aves actuales, entre ellos, los ralidos, grupo transicional en el estudio
de diagrama ternario (por una revision al respecto ver Livezey, 1995). Sin embargo,
para una correcta determinacién de los procesos involucrados, es necesario intensificar
la prospeccién paleontoldgica de este grupo, ya que se requiere mas material,

especialmente de ejemplares juveniles para estos fines.

Este trabajo genera nuevos aportes al conocimiento de los modos de vida de la
familia Phorusrhacidae. Sin embargo, es necesario seguir trabajando para dilucidar si
los fororracidos mas pequefios podrian ser capaces de tener un vuelo planeado precario
y al mismo tiempo comprender algunos aspectos del proceso evolutivo de pérdida de

vuelo en este grupo de aves carnivoras terrestres.
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Anexo

Tabla I. Valores de indice Braquial (BI), W peso corporal (N) y carga alar (N/m?) y S Area alar
(m?) estimados para fororracidos y medidas directamente en aves actuales.

Peso corporal Carga alar Q

Especies Bl (N) (N/m2) Bibliografia
Paraphysornis brasiliensis 2,35 1765,80 3840,98 Alvarenga y Hofling ,2003
Psilopterus lemonei 1,30 82,89 224,63 Alvarenga y Hofling ,2003
Psilopterus lemonei 1,42 82,89 349,16 Alvarenga y Hofling ,2003
Procariama Simplex 1,25 124,19 191,53 Alvarenga y Hofling ,2003
Mesembriornis milneedwardsis 1,78 686,70 1010,35 Alvarenga y Hofling ,2003
Llallawavis scagliai 1,50 176,58 455,18 Degrange et al , 2015a
Psilopterus bachmani 1,28 39,24 211,61 Degrange et al , 2015b
Psilopterus colzecus 1,47 88,29 415,76 Degrange et al , 2015b
Diomedea epomophora 1,01 85,32 171,27 Warham,J 1977
Hydrobates pelagicus 1,08 0,27 95,67 Warham,J 1977
Garrodia nereis 1,11 0,31 105,27 Warham,J 1977
Oceanodroma leucorhoa 1,00 0,38 65,31 Warham,J 1977
Procellaria cinerea 1,02 9,99 70,17 Warham,J 1977
Procellaria aequinoctialis 1,00 11,12 65,31 Warham,J 1977
Fulmarus glacialis 1,02 7,56 70,86 Warham,J 1977
Vultur gryphus 0,84 11,48 10,16 Brower,J, 1983
Pelecanus onocrotalus 0,87 83,39 83,25 Brower,J, 1983
Uria aalge 1,38 10,24 253,00 Brower,J, 1983
Milvus migrans 0,87 9,457 40,59 Nudds et al, 2007
Pandion haliaetus 0,79 10,889 38,75 Nudds et al, 2007
Trigonoceps occipitalis 0,73 36,297 54,42 Nudds et al, 2007
Leptoptilos crumeniferus 0,78 69,651 74,49 Nudds et al, 2007
Vultur gryphus 0,84 82,404 84,95 Nudds et al, 2007
Corvus frugilegus 0,82 4,611 33,17 Nudds et al, 2007
Pelecanus onocrotalus 0,87 83,385 83,64 Nudds et al, 2007
Sagittarius serpentarius 0,99 40,712 64,93 Nudds et al, 2007
Anas acuta 1,13 9,369 111,53 Nudds et al, 2007
Anas platyrhynchos 1,21 10,791 116,03 Nudds et al, 2007
Branta leucopsis 1,07 11,282 98,1 Nudds et al, 2007
Cygnus columbianus 1,13 58,860 156,13 Nudds et al, 2007
Cygnus cygnus 1,08 110,853 183,84 Nudds et al, 2007
Cygnus olor 1,07 113,796 188,72 Nudds et al, 2007
Anhinga anhinga 1,11 11,870 70,66 Nudds et al, 2007
Ceryle rudis 0,77 0,883 27 Nudds et al, 2007
Haematopus ostralegus 0,94 4,297 69,3 Nudds et al, 2007
Columba livia 0,86 3,335 455 Nudds et al, 2007
Falco jugger 0,91 5,602 42,76 Nudds et al, 2007
Falco tinnunculus 0,85 1,991 28,22 Nudds et al, 2007
Phalacrocorax carbo 0,93 16,088 64,1 Nudds et al, 2007
Apus apus 0,64 0,422 33,21 Nudds et al, 2007
Larus canus 0,89 3,806 30,45 Nudds et al, 2007
Larus ridibundus 0,87 2,462 28,3 Nudds et al, 2007
Sterna albifrons 0,88 0,520 28,1 Nudds et al, 2007
Diomedea chrysostoma 0,99 36,788 116,42 Nudds et al, 2007
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Diomedea exulans

Diomedea melanophris

Fulmarus glacialis

Macronectes giganteus
Procellaria aequinoctialis

1,01
1,06
1,03
0,98

4,905

28,547

7,799

37,278

9,810

134,28
106,52
66,09
119,1
60,56

Nudds et al, 2007
Nudds et al, 2007
Nudds et al, 2007
Nudds et al, 2007
Nudds et al, 2007

Tabla Il. Medidas directas de los segmentos alares, Masa corporal, proporciones porcentuales de
cada segmento y Valores de indice Braquial para 204 especies actuales y 8 especies de

fororracidos.

Masa
Especie (erlqu) (ﬁﬁ% (ﬁ% corporal 10 gy oy B

(gr) (hu/u)
Crypturellus boucardi 49,0 48,5 28,7 4540 388 384 227 1,01
Nothura maculosa 43,3 41,3 24,7 289,0 39,6 37,8 22,6 1,02
Tinamus major 75,0 72,2 42,6 1097,0 395 380 224 104
Tinamus tao 80,0 80,9 45,8 1636,0 38,7 39,1 22,2 0,99
Bonasa umbellus 51,9 43,3 27,4 566,0 423 353 223 1,20
Centrocercus 1,11
urophasianus .1 80,3 437 4650 43,4 36,6 19,9
Coturnix coturnix 33,8 27,1 18,7 103,0 425 340 235 120
Gallus gallus 99,5 86,5 51,0 988,0 42,0 365 215 107
Lophortyx gambelli 331 269 175 1700 427 34,7 22,6 123
Lagopus mutus 634 541 335 5500 42,0 358 22,2 112
Meleagris gallopavo 156,0 138,0 78,0 7800,0 41,9 37,1 210 108
Pavo cristatus 1310 1080 63,0 47660 434 358 209 116
Tetrao urogallus 131,1 119,7 67,6 4100,0 412 376 21,2 103
Anhima cornuta 213,0 2380 1060 31500 382 42,7 190 094
Anas clypeata 73,0 58,0 445 636,0 416 33,0 254 117
Anas platyrhynchos 890 670 56,0 12460 420 316 264 121
Anas rubripes 89,0 70,0 56,0 1400,0 41,4 326 26,0 1,21
Anas specularoides 950 780 580 10780 41,1 338 251 122
Anser erythropus 181,0 164,0 104,0 1900,0 403 365 232 1,07
Branta canadensis 1850 1640 1040 38140 408 362 23,0 110
Branta leucopsis 142,0 127,0 80,0 1788,0 40,7 36,4 229 1,07
Bucephala albeola 64,0 52,0 37,0 473,0 41,8 34,0 242 1,21
Cairina moschata 110,0 88,0 68,0 2858,0 414 331 256 1,16
Callonetta leucophrys 60,0 50,0 38,0 410,0 405 338 25,7 1,17
Cereopsis
novaeﬁollandiae 1680 157,0 90,0 3560,0 405 37,8 21,7 1,07
Chloephaga picta 162,0 147,0 89,0 3105,0 40,7 36,9 224 1,05
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Clangula hyemalis 70,0 58,0 44,0 932,0 40,7 33,7 25,6 1,14

Cygnus atratus 163,0 149,0 95,0 6200,0 40,0 36,6 23,3 1,09
Cygnus cygnus 269,0 260,0 1320 9350,0 40,7 39,3 20,0 1,08
Cygnus columbianus 310,0 2750 1450 7200,0 425 37,7 199 113
Mergus merganser 85,0 60,5 43,7 1709,0 449 320 231 1,25
Somateria mollissima 110,0 89,0 67,0 2218,0 414 335 252 1,14

Tachyeres leucocephalus 1225 94,4 66,3 3013,0 43,3 33,3 234 1,22
Tachyeres patachonicus 124,1 96,2 67,2 3062,0 432 335 234 1,21

Tachyeres pteneres 132,6 95,5 64,6 5344,0 453 326 22,1 1,30
Tachyeres brachypterus 1140 85,0 62,0 3450,0 43,7 32,6 238 1,28
Ramphastos toco 700 810 34,0 618,0 37,8 43,8 184 0,81
Colaptes cafer 41,0 41,6 21,5 142,0 39,4 40,0 20,7 0,99
Buceros bicornis 137,0 1810 66,8 3006,0 356 47,0 17,4 0,71
Buceros rhinoceros 1330 1860 67,0 2580,0 345 482 17,4 0,70
Trogon massena 42,8 447 23,0 141,0 38,7 40,5 20,8 0,96
Momotus mexicanus 37,7 42,1 18,3 75,7 38,4 429 18,7 0,86
Alcedo atthis 25,0 29,5 12,9 27,0 37,1 438 19,1 0,84
Todiramphus chloris 37,3 46,3 18,2 58,9 36,6 455 17,9 0,82
Todiramphus sancta 305 36,7 15,2 64,2 37,0 445 184 0,82
Megaceryle alcyon 46,4 55,2 25,1 148,0 36,6 436 19,8 083
Archilochus colubris 3,9 4 5,6 2,9 289 296 415 0,96
Glaucis hirsuta 6,6 6,7 8,3 59 30,6 31,0 384 084
Patagona gigas 102 114 143 202 284 31,8 39,8 0,89
Opisthocomus hoatzin 71,0 65,0 38,0 696,0 40,8 37,4 21,8 0,98
Geococcyx californianus 47,0 38,0 21,0 376,0 443 358 198 1,23
Kakatoe leadbeateri 66,8 75,7 46,3 376,0 354 40,1 245 0,87
Nestor meridionalis 65,0 68,3 49,3 458,0 356 374 270 093
Tyto alba 84,0 90,0 43,0 370,0 38,7 415 19,8 0,90
Aegolius funereus 434 488 22,0 167,0 38,0 42,7 19,3 0,89
Asio flammeus 78,1 85,5 40,9 378,0 38,2 41,8 20,0 0,84
Asio otus 78,2 84,9 41,0 337,0 383 416 20,1 088
Bubo virginianus 130,0 146,0 66,0 1142,0 38,0 42,7 19,3 0,90
Otus asio 54,5 58,0 28,5 337,0 38,7 41,1 20,2 0,94
Athene cunicularia 61,0 73,0 35,0 156,0 36,1 43,2 20,7 0,84
Strix varia 1140 120,0 56,0 801,0 39,3 41,4 19,3 0,9
Steatornis caripensis 736 1050 443 408,0 33,0 47,1 199 0,68
Caprimulgus ridgwayi 31,3 36,4 20,2 48,0 356 41,4 23,0 0,86
Columba livia 44,1 47,2 33,0 369,0 355 38,0 265 0,86
Columbina talpacoti 212 22,2 14,0 46,5 36,9 38,7 244 0,95
Ducula aenea 55,9 57,8 36,3 545,0 37,3 385 242 0,89
Ardeotus australis 2200 239,0 101,0 5970,0 39,3 42,7 180 0,92
Ardeotus kori 246,0 262,0 1180  11300,0 39,3 419 188 0,88
Chlamydotis undulata 135,0 1440 70,0 1960,0 38,7 41,3 20,1 0,95
Balearica pavonina 188,0 190,0 88,0 3590,0 40,3 40,8 18,9 0,94
Grus antigone 2770 306,0 1250 66670 39,1 43,2 17,7 0,89
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Grus canadensis 208,0 2230 97,0 3350,0 39,4 422 184 0,92

Bartramia longicauda 49,7 53,6 31,1 164,0 37,0 399 231 0,92
Tringa flavipes 42,7 441 25,5 77,5 38,0 39,3 22,7 0,96
Recurvirostra americana 71,7 71,8 40,7 257,0 38,9 39,0 22,1 0,99
Vanellus chilensis 71,5 78,4 42,0 327,0 37,3 40,8 21,9 0,89
Dromas ardeola 70,2 72,2 36,6 325,0 39,2 40,3 20,4 0,96
Alca torda 77,7 60,9 41,3 726,0 43,2 339 230 1,29
Plautus alle 43,6 33,7 23,3 202,0 43,3 335 231 1,23
Sterna hirundo 54,0 62,0 33,0 120,0 36,2 416 22,1 0,84
Thalasseus maximus 88,0 106,0 53,0 470,0 356 429 215 0,83
Sterna striata 58,0 67,0 35,0 129,0 36,3 419 21,9 0,87
Uria aalge 88,4 64,2 44,1 1006,0 449 32,7 224 1,38
Uria lomvia 89,1 67,3 454 964,0 442 333 225 1,28
Accipiter gentilis 95,0 100,0 56,0 1137,0 37,8 39,8 223 0,89
Aquila chrysaetus 181,0 201,0 1020 46270 37,4 415 21,1 0,86
Buteo jamaicensis 1180 130,0 66,0 12240 376 414 21,0 0,87
Buteo magnirostris 640 67,0 35,0 269,0 38,6 40,4 21,1 0,96
Buteo rufinus 1140 1180 61,0 269,0 38,9 40,3 20,8 0,97
Elanus leucurus 80,0 90,0 44,0 13140 374 421 206 0,89
Geranospiza caerulescens 77,0 80,0 40,0 328,0 39,1 40,6 20,3 0,96
Gypaetus barbatus 222,0 2330 1140 5680,0 39,0 40,9 20,0 0,86
Gyps fulvus 2510 296,0 1320 7436,0 370 436 194 0,81
Haliaeetus leucocephalus  211,0 2310 113,0 5350,0 38,0 416 204 091
Harpia harpyia 182,0 2020 88,0 4800,0 38,6 42,8 18,6 0,85
Hieraeetus fasciatus 150,0 168,0 83,0 2500,0 374 419 20,7 0,83
Pandion haliaetus 146,0 178,0 88,0 1568,0 354 432 214 0,79
Spizaetus ornatus 1150 1290 60,0 14210 37,8 42,4 19,7 0,89
Sagittarius serpentarius 179,0 1750 86,0 4017,0 40,7 39,8 19,5 0,99
Falco jugger 880 970 59,0 7550 36,1 39,8 242 0,91
Falco sparverius 45,0 46,0 26,0 120,0 38,5 393 222 0,93
Phalcoboenus australis 116,0 107,0 65,0 11870 40,3 37,2 226 1,08
Polyborus plancus 103,0 102,0 58,0 1348,0 39,2 388 221 0,99
Morus bassanus 2180 1850 90,2 30670 442 375 183 1,16
Sula variegata 153,0 156,0 71,0 1520,0 40,3 41,1 18,7 0,93
Anhinga anhinga 1305 1118 65,2 1235,0 424 36,4 212 1,11
Phalacrocorax carbo 160,0 166,0 76,1 2283,0 39,8 41,3 189 0,93
Phalacrocorax urile 1395 146,0 657 24280 39,7 416 18,7 0,94

Scytalopus speluncae

MNHT4356 14,0 122 81 13,0 40,8 35,6 23,6 1,00
Merulaxis ater mnht 652 17,4 14,0 8,0 37,2 442 355 20,3 0,93
Ardea cocoi 1640 1740 828 3200,0 39,0 41,3 19,7 0,90
Ardea goliath 199,0 223,0 1015 4468,0 380 426 194 0,88
Ardea herodias 191,0 2150 1010 2480,0 37,7 424 199 0,89
Egretta thula 935 1078 520 371,0 36,9 426 205 0,86
Phoenicopterus ruber 1933 2030 93,0 3540,0 395 415 19,0 0,94
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Platalea leucoroidia 145,0 161,0 80,0 1868,0 37,6 41,7 20,7 0,90
Plegadis falcinellus 92,0 99,0 54,0 680,0 37,6 40,4 220 0,91

Pelecanus
erythrorhinchos 3170 3440 1500 63290 391 424 185 001

Pelecanus occidentalis 2710 3150 126,0 3702,0 38,1 442 17,7 0,84

Cathartes aura 1330 1490 720 14300 37,6 42,1 20,3 0,84
Ciconia maguari 223,0 246,0 106,0 38000 388 428 184 0,88
Ciconia nigra 206,0 2220 113,0 2926,0 38,1 41,0 20,9 0,89
Coragyps atratus 1240 1320 69,0 2159,0 38,2 406 21,2 0,87
Jabiru mycteria 2370 262,0 119,0 68920 383 424 193 0,85
Leptoptilus crumeniferus  238,0  299,0  125,0 68920 36,0 45,2 189 0,78
Leptoptilus dubius 278,0 373,0 163,0 46510 342 458 20,0 0,75
Mycteria americana 163,0 1950 92,0 2702,0 36,2 43,3 20,4 0,80
Mycteria ibis 176,0 2040 96,0 2384,0 37,0 429 20,2 0,86
Sarcorhamphus papa 166,0 199,0 88,0 3400,0 36,6 439 194 0,82
Vultur gryphus 260,0 2990 131,0 12500,0 37,7 433 19,0 0,84
Fregata aquila 186,0 238,0 1140 1620,0 346 442 212 0,76
Gavia immer 198,0 1575 104,3 5460,0 43,1 34,3 22,7 1,25
Gavia stellata 139,4 109,6 74,9 1486,0 430 33,8 23,1 1,24
Daption capense 89,1 83,4 42,3 442,0 415 38,8 19,7 1,08
Diomedea chrysostoma 2640 2630 1040 3751,0 418 41,7 165 1,01
Diomedea exulans 438 447 150 5840,0 42,3 43,2 145 0,99
Diomedea immutabilis 2570 2520 1020 3310,0 421 41,2 16,7 0,99
Diomedea nigripes 287,0 2870 108,0 3400,0 42,1 42,1 15,8 1,00
Fregatta grallaria 25,5 21,5 17,0 52,0 39,8 336 26,6 1,19
Fulmarus glacialis 107,0 102,0 51,0 649,0 41,2 39,2 19,6 1,06
Oceanites oceanicus 23,0 19,5 15,5 32,0 39,7 33,6 26,7 1,13
Oceanodroma leucorhoa 37,5 35,5 21,0 41,4 399 37,8 22,3 1,03
Pelecanoides urinatrix 50,8 43,5 27,5 141,0 41,7 357 226 1,23
Phoebetria fusca 2420 230,0 98,0 2500,0 425 404 17,2 1,00
Phoebetria palpebrata 2350 2390 920 3150,0 415 422 16,3 0,98
Hirundo rustica 14,5 215 12,8 16,2 29,7 441 26,2 0,66
Progne subis 21,8 31,2 17,0 53,5 31,1 446 24,3 0,70
Conopophaga 270

castaneiceps 18,8 19 8,9 ' 40,3 40,7 191 0,99
Certhia familiaris 13 16,5 8,3 9,0 344 43,7 220 0,81
Dedrocolaptes certhia 27,2 31,9 17,9 68,7 353 414 232 0,85
Furnarius rufus 26 26 15,3 43,7 38,6 38,6 22,7 1,00
Taraba major 25,5 25,2 12,5 59,2 40,3 39,9 19,8 1,01
Scelorchilus albicollis 22,2 20 11,6 46,5 41,3 372 216 1,11
Pitta erythrogaster 30,1 32,8 17,3 58,5 375 409 216 0,92
Menura novaehollandiae 60,4 59 33,8 850,0 39,4 385 22,1 1,06
Campostoma obsoletum 12,1 14,4 8,1 8,1 350 416 234 0,84
Empidonax flaviventris 14,4 18,6 9,7 11,8 33,7 436 22,7 0,77
Muscigralla brevicauda 17,9 19,4 10,2 12,6 37,7 40,8 215 0,92
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Steatornis caripensis 73,6 105 44,3 408,0 33,0 471 19,9 0,68

Crotophaga sulcirostris 33,5 25,9 16,8 87,3 440 34,0 220 1,29
Rollandia microptera 71,6 54,6 29 706,0 46,1 35,2 18,7 1,31
Phalacrocorax

penicillatus 1476 156,6 65 2570 40,0 42,4 176 0,93

Phalacrocorax harrisi m 1016 829 41,4 3500 45,0 36,7 18,3 1,22
1,32
1,28
1,41
1,33
1,28
1,46
1,46
3,18
1,36

1,77

1,40
2,27
3,18
1,36
1,26
1,32
1,30

1,63
1,40

1,29

1,47
1,04
1,10
1,07
Strigops habroptilus 78,9 71,8 43,6 2000,0 40,6 37,0 22,4 1,03
Rhynochetos jubatus 66,3 60,4 36,7 860 40,6 37,0 225 0,97
1,45
1,07
1,44
1,44
1,06
1,07
1,17
1,16
1,21
1,45
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